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" Mathematical models are indispensable, but they must help to grow ideas 
and not just to feed computers. 1 argue that models apparently sophisticated, 
but inexact in the basic assumptions, can hinder progress and even impair the 
ability or the pretence to understand nature" (Margalef, 1973, p. 621). 
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1. - INTRODUCTION 
La modélisation de la niche, ou l'étude théorique de la sub­
division des ressources disponibles par les différentes populations 
d'espèces d'une communauté, ou peuplement, est une activité très 
en vogue parmi les écologistes contemporains. Pour ne citer qu'un 
exemple du foisonnement littéraire que cette occupation engendre, 
une revue comme The American Natura1ist, considérée par cer­
tains biologistes comme l'un des journaux les plus prestigieux 
dans le domaine de l'écologie et de la biologie évolutive, a publié 
en quatre ans et demi (de 1973 à mi-1977) une trentaine d'articles 
sur des sujets comme niche width, community matrix, species 
packing, resource partitioning, ou niche breadth. Au moins une 
dizaine de ces travaux sont purement théoriques (c'est-à-dire ma­
thématiques), et tous se réfèrent clairement à « la théorie de la 
niche ». 
Il n'est pas possible de présenter dans les pages qui suivent 
une revue critique et synthétique de toutes les recherches actuelles 
portant sur la modélisation de la niche, d'une part car certains 
travaux généraux existent déjà (Barbault, 1977 ; Cody, 1974a ; 
Colwell et Fuentes, 1975 ; Hespenheide, 1973 ; Schoener, 1974 ; 
Vandermeer, 1972b ; Whittaker, Levin et Root, 1973 ; voir aussi 
Darlington, 1972 ; Wuenscher, 1969). D'autre part, pour être 
complet, ce travail de revue devrait être extrêmement détaillé : 
il devrait montrer toutes les nuances de l'outil mathématique, et 
expliciter ses limites en présentant par le menu les restrictions 
inhérentes à chaque modèle. Cette revue devrait encore analyser 
de façon critique la méthodologie de la recherche en écologie mo­
derne, voire la philosophie de la démarche scientifique, car le 
foisonnement de modèles et le volume toujours croissant de don­
nées empiriques auxquels tout écologiste doit faire face lui pose 
et repose constamment le problème de la signification de son 
propre effort de recherche dans ce cadre si confus. 
Je me contenterai, dans cet article, de résumer quelques points 
de vue théoriques, de décrire leur origine et leur développement, 
et d'identifier les paramètres qui semblent fondamentaux puisque 
leur étude domine le travail de certains modélisateurs (à en juger, 
surtout mais pas seulement, par le critère de dominance numé­
rique des publications). Je citerai ou paraphraserai souvent les 
auteurs choisis, pour bien transmettre l'esprit et le ton de leurs 
écrits, y compris leur notation mathématique, tout en intégrant 
le mieux possible leurs contributions. Cette tâche accomplie, je 
tenterai alors de répondre à la question du titre de cet article, en 
analysant deux des paramètres de la théorie de la niche, la « lar­
geur » de la niche et la « matrice de la communauté », pour 
confronter le monde des modèles et le monde de la nature. 
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Pour bien situer mon point de vue, je donne d'emblée ma 
thèse. 
La notion de niche de certains modélisateurs influents est 
due à l'inspiration de Hutchinson. Les architectes de cet édifice 
théorique sont, entre autres, MacArthur, Levins, May, Roughgar­
den, Vandermeer, Schoener, Cody et Levin. La concurrence inter­
spécifique, pour ces auteurs, semble régir la structure des com­
munautés. Le chevauchement spatial entre espèces écologique­
ment et, souvent aussi, taxonomiquemcnt affines (membres d'une 
« guilde ») le long d'une dimension donnée de la niche, donne 
accès à une ou plusieurs mesures de concurrence. Les modèles 
employés sont dérivés de ceux de Lotka et de Volterra et, à un 
moindre degré., de Kostitzin. La modélisation consiste à bâtir des 
équations intégro-différentielles fondées sur le « fait » que la 
concurrence entre espèces est le moteur de l'évolution des com­
munautés. Le travail du modélisateur revient alors à rechercher 
et à décrire les paramètres suffisants de la théorie de la niche. 
Cette théorie est essentiellement une description mathématique 
des modalités du partage de l'espace par un petit nombre d'espèces 
qui, par définition, forment la communauté, ou la guilde, étudiée. 
Un autre effort de certains modélisateurs consiste à effectuer des 
parallèles précis entre les mesures du monde réel et les para­
mètres des modèles dans l'espoir, naïf, de faire concorder modèles 
et réalité. 
Cet essai vise simplement à montrer aux écologistes de ter­
rain pourquoi la niche de certains modélisateurs semble parfois 
être bien éloignée du monde réel. Encore faut-il, bien sûr, définir 
d'abord le sens donné au terme « modèle ». 
II. - TYPES DE MODET.,ES
1) Q'EST-CE QU'UN MODÈLE ? 
Par modèle l'on entend généralement une représentation 
abstraite, mathématique ou graphique, ou les deux à la fois, d'une 
partie du monde réel. Daget (1976, p. 2) définit ainsi un modèle 
mathématique : « une formule, une équation, un système d'équa­
tions, une matrice ou tout autre appareil mathématique encore plus 
complexe qui permet, avec une approximation suffisante, de dé­
crire un phénomène ou de condenser l'information fournie par un 
ensemble de données ». 
Mais décrire un phénomène ou condenser un certain volume 
d'information ne sont pas exactement les mêmes opérations. Il 
convient donc de préciser davantage la définition de Daget. En 
fait, comme l'ont indiqué Reddingius (1970). Legay (1973a) et d'au­
tres auteurs, il existe de nombreux types de modèles, que l'on 
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peut, de plus, classer selon des critères assez différents. Ainsi 
Watt (1968, pp. 252-259) et Levins (1966), pour ne citer que deux 
auteurs, donnent deux classifications fort dissemblables de cer­
tains modèles. 
On peut considérer les modèles en écologie sous trois rubri­
ques. En premier lieu, un modèle peut être construit sous la 
forme de l'outil statistique (par exemple régression multiple, ana­
lyse en composantes principales, et autres modèles si bien présen­
tés par Daget, 1976). Ensuite, un modèle peut être formulé à partir 
d'éléments reliés les uns aux autres par les schémas de la cyber­
nétique (par exemple, modèles à compartiments de Legay, 1973b ; 
théorie de la dynamique des populations de Schwerdtfeger, 1968 ; 
modèles de biomes de Goodall, 1972). Enfin, un modèle peut être 
inventé pour représenter une approche stratégique (voir Volterra 
et d' Ancona, 1935 ; Kostitzin, 1937 ; Goel, Maitra et Mon troll, 1971 ; 
Maynard Smith, 1974). 
D'une manière générale, les modèles statistiques permettent 
au chercheur de découvrir la précision des rapports pouvant exis­
ter entre une loi statistique donnée et une distribution observée 
dans la nature (techniques d'ajustement). De même, les modèles 
de systèmes reproduisent, souvent de façon très fidèle au réel, 
l'enchaînement de processus et les rapports de forces qui gouver­
nent la direction et le volume des échanges entre les différentes 
parties d'un système. C'est pourquoi ce type de modèles semble 
particulièrement utile pour l'analyse et la compréhension de pro­
blèmes spécifiques, tels que la lutte contre les ravageurs (voir par 
exemple les modèles recensés par Conway, 1973). 
Dans l'un et l'autre cas il y a une sorte de prolongation, ou 
de transposition, du monde réel au monde abstrait des modèles. 
Il n'en est pas tout à fait de même des modèles dynamiques, ou 
stratégiques, qui sont élaborés pour aborder à un niveau général 
des domaines qui, comme l'écologie, ont pour objet l'étude de 
phénomènes d'une très grande complexité. 
Plutôt que de simplifier ou de reproduire, symboliquement, 
mais aussi fidèlement que possible, telle ou telle partie du monde 
réel, les modèles stratégiques tentent de saisir la généralité et 
d'interpréter l'ensemble du monde réel (voir Kostitzin, 1937 ; Le­
vins, 1966, 1968 ; Maynard Smith, 1974 : Cod y, 1974b). Pour Kos­
titzin (1937, p. 13) « l'analyse mathématique ( ... ) est seule capable 
de remonter jusqu'à la causalité des phénomènes et d'en déduire 
toutes les conséquences logiques ». Kostitzin va même plus loin 
(ibid.) : « Dans ce stade, des hypothèses même inexactes sur la 
nature intime des phénomènes sont souvent plus utiles que les 
lois empiriques calculées lege artis avec tous les accessoires néces­
saires ». 
Quoi que l'on pense de ce point de vue (assez présomptueux ... ) 
de Kostitzin, qui s'est peut-être laissé entraîner par son enthou­
siasme pour les équations intégra-différentielles, c'est de ce troi-
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sième type de modèle seulement dont il est question dans ce qui 
va suivre. La raison en est que les modélisateurs de la niche appar­
tiennent pour la plupart à une école de pensée dont l'inspiration 
principale est due à Hutchinson (1958). Les adhérents à cette école 
ont adopté la notion multi-dimensionnelle de niche proposée par 
cet auteur et modélisent la niche en raffinant les équations dites 
de Volterra. La «niche de certains modélisateurs » est donc, à mes 
yeux tout au moins, une abstration pure résultant de la construc­
tion de modèles de type stratégique basés sur des équations inté­
gro-diff éren tielles. 
Comme l'ont souligné ·whittakcr, Levin et Root (1973) et 
Schoener (1974), la notion de niche de Hutchinson a ouvert la voie 
à une discipline particulière de l'écologie, dont les :mjets d'étude 
sont l'origine, les mécanismes et l'évolution de la coexistence et 
de la diversité des espèces dans les communautés. Cette discipline, 
qui se veut théorique, exerce à l'heure actuelle une influence consi­
dérable sur la recherche écologique. 
2) Du TRAVAIL THÉORIQUE ET DU TRAVAIL EMPIRIQUE. 
Dans son sens habituel, « théorique » veut simplement dire 
« du domaine de la spéculation (par opposition à pratique) », et 
« empirique » : « qui s'appuie exclusivement sur l'expérience et 
l'observation ». Mais en écologie comme en d'autres sciences, tra­
vail empirique et travail théorique font partie du même édifice. 
Je suis d'accord avec Popper (1972, p. 27), lors qu'il dit : « In the 
field of the empirical sciences ( ... ) [a scientist] constructs hypo­
theses, or systems of theories, and tests them against experience 
by observation and experimen t ». Voir aussi les remarques de 
Skellam (1972, pp. 15-16). 
Il existe malheureusement des empiristes sensu stricto et des 
théoriciens qui spéculent à tort et à travers : il faut bien sûr être 
prudent, et se méfier des mauvais empiristes comme des faux 
théoriciens. Mais cette méfiance ne doit pas donner lieu à de 
l'hostilité entre « théoriciens » et « empiriques », car il n'y a 
aucune raison d'attribuer, a priori, davantage de valeur au labeur 
des uns qu'à celui des autres. Hélas, le terme « empirique » semble 
quelquefois prendre un sens un peu péjoratif, alors que le terme 
« théorique » est parfois revêtu d'une connotation plus presti­
gieuse. Il faut réagir contre cette tendance, comme l'ont fait déjà 
V::in Valen et Pitelka (1974). 
Ce dont il ne faut surtout pas s'éloigner, c'est du dialogue. 
Aussi, dans la suite de cet article, essaierai-je de découvrir si théo­
riciens et empiristes se posent les mêmes questions au sujet de 
la niche. Parlent-ils, décrivent-ils et mesurent-ils, peut-être chacun 
à leur façon, les mêmes paramètres ? Quels sont donc les para­
mètres de la théorie de la niche ? 
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III. - LA THEORIE DE LA NICHE 
1) ORIGINE ET DÉVELOPPEMENT 
En 1968 parurent simultanément deux contributions, l'une de 
Levins, la deuxième de MacArthur, toutes deux intitulées « the 
theory of the niche », et dont la genèse est à rechercher dans les 
études qu'ils avaient précédemment effectuées en collaboration 
(MacArthur et Levins, 1964, 1967). Le problème que ces deux au­
teurs voulaient résoudre est le suivant : « environmental insta­
bility sets a limit to the degree of specialization and, for a given 
degree of specialization, competition may, but does not always, 
set a limit to the similarity of coexisting species » (MacArthur 
et Levins, 1967, p. 377). 
En d'autres termes, ils veulent expliquer la spécialisation 
relative des espèces taxonomiquement et écologiquement affines 
présentes dans une communauté donnée, en fonction des restric­
tions fixées par les limites des ressources de leur milieu, y compris 
la stabilité et la prévisibilité de ces ressources. Ces limites exercent 
une pression, et le degré de concurrence en est en quelque sorte 
l'expression. L'instabilité du milieu peut être temporelle ou spa­
tiale ; elle détermine l'ampleur relative du cadre de la pression 
compétitive. A plus long terme, la concurrence permet l'ajuste­
ment évolutif de divers phénotypes, en fonction de l'abondance 
relative des ressources et de l'instabilité relative du milieu. Il est 
donc possible d'envisager une équivalence entre concurrence et 
sélection naturelle. 
L'approche mathématique de MacArthur et Levins est inspi­
rée de celle de Lotka et de Volterra (voir Volterra et d' Ancona, 
1935, pour une description très claire de ces travaux et une excel­
lente bibliographie ; voir aussi Lotka, 1934 ; Gause, 1934 ; Kos­
ti tzin, 1937). 
Volterra et d'Ancona avaient souligné (1935, p. 13) : 
« il est impossible ( ... ) d'extraire les lois mathématiques des 
données empiriques, mais il faut, par contre, partir d'hypo­
thèses fondées sur des observations ou du moins sur la 
vraisemblance et c'est de ces hypothèses qu'on tirera les 
éléments nécessaires pour développer l'analyse ». 
Cette démarche des tout premiers modélisateurs de la com­
munauté écologique est encore présente chez les modélisateurs 
actuels de la niche. 
Partant du cas d'une association de deux espèces, Volterra et 
d' Ancona dérivent des équations différentielles pour n espèces 
vivant ensemble, dont les coefficients d'accroissement sont, pour 
chaque espèce i, E.; - ÀiNi (voir équation 11, Volterra et d' Ancona. 
p. 44) : 
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(1) 
N, est le nombre d'individus de l'espèce i, et N; de l'espèce j. 
La probabilité de rencontre entre un individu de l'espèce i et un 
individu de l'espèce j est proportionnelle à N.N;. et le nombre de 
ces rencontres est exprimé par m;iN.N;. A chaque rencontre, une 
certaine proportion Pii d'individus de i succomberont (ou naîtront 
grâce à la nourriture formée par les proies JJ et m;,; p;,;N,N; (posi­
tif ou négatif) représentera la contribution des rencontres i-j à l'ac­
croissement de N,. 
Le coefficient �. symbolise le poids moyen des individus de 
chaque espèce i. Comme dans ces associations Volterra et d' Ancona 
envisagent des espèces qui se dévorent les unes les autres (rapports 
entre espèces prédatrices et leurs proies) , l'on peut représenter la 
diminution des individus de l'espèce i par 1/�; (a.;N;N;), et celle 
des individus de l'espèce j par 1/�; (aiiN.N;), si l'on pose mi;P;; �; = 
« En généralisant ( ... ) nous pouvons supposer que les coeffi­
cients d'accroissement dépendent, linéairement et d'une manière 
quelconque, du nombre des individus, non seulement d'une seule 
espèce, mais des différentes espèces et que les effets des ren­
contres entre individus d'espèces différentes sont ressentis d'une 
manière quelconque, mais cependant constante, par les espèces 
en question, et proportionnellement au nombre des rencontres » 
(Volterra et d' Ancona, p. 45). 
Cette généralisation, Volterra et d'Ancona la traduisent par 
l'équation suivante (voir équation 12 de Volterra et d' Ancona, 
p. 45) : 
(2) 
Dans cette nouvelle équation, les coefficients d'accroissement 
Ei sont constants. Si, par contre, ces coefficients étaient soumis à 
des variations de type périodique, on pourrait transformer l'équa­
tion (2) en : 
(3) 
(voir équation 13 de Volterra et d' Ancona, p. 48). 
Les équations (1), (2), (3), ou leurs variantes, sont les modèles 
de base de Volterra et d' Ancona. En modifiant ces équations par 
l'apport ou le retranchement de tel ou tel coefficient, ce qui corres­
pond à des suppositions biologiquement précises, et en étudiant le 
déplacement de l'équilibre, puis retour éventuel à l'état station­
naire, Volterra et d'Ancona ont jeté les bases de la théorie contem­
poraine des communautés. 
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Pour donner un exemple de ce genre de modélisation, Volterra 
et d' Ancona ont étudié les effets d'une perturbation résultant de 
l'immigration de nouveaux individus de chaque espèce, dans une 
association de deux espèces, l'une prédatrice de l'autre. Une fois 
posées les équations de base, ils recherchent les équations d'équi­
libre (en ne tenant compte que des termes de premier ordre). La 
conclusion de cette manipulation est la suivante (p. 64) : « Lorsqu'il 
y a immigration, il ne peut y avoir de fluctuations périodiques au­
tour de l'état d'équilibre, mais l'état d'équilibre est stable et on y 
retourne au moyen de variations asymptotiques ou de fluctuations 
amorties». 
Il faut donc retenir les éléments suivants. (1) On modélise à 
partir d'équations intégra-différentielles ne contenant que quel­
ques paramètres. (2) Ces équations sont fondées sur des supposi­
tions rigoureuses mais restrictives. (3) On détermine les conditions 
de stabilité par perturbation, le terme stabilité se référant au 
comportement mathématique du modèle. (4) Par modifications 
successives l'on arrive ainsi à un ensemble d'équations. 
Cette démarche permet d'explorer pas à pas une série de 
situations simplifiées reflétant, de manière symbolique, une série 
de situations possibles dans la nature. Les conclusions de l'analyse 
concernant la stabilité des modèles mathématiques peuvent servir, 
d'une part, à formuler des suggestions quant au comportement 
d'un système analogue dans la nature. D'autre part, ces conclusions 
peuvent servir à établir des « prévisions » qui, en principe, peuvent 
être ensuite employées pour « tester » la validité des modèles, 
c'est-à-dire leur application à des systèmes naturels. L'ouvrage de 
May (1973) est un exemple de ce genre de démarche, tout comme 
les travaux de MacArthur et Levins (1964, 1967), qui prolongent 
les études antérieures de Volterra, Lotka, et Kostitzin. Là où ces 
auteurs modernes vont plus loin que les pionniers, c'est dans l'ana­
lyse détaillée des paramètres sur lesquels repose, en principe, le 
dynamisme des communautés. 
2) IDENTIFICATION DES PARAMÈTRES 
Dans le cas classique de deux espèces en concurrence, les 
équations de type Volterra décrivant leurs fluctuations tout en 
incorporant leurs interactions sont : 
(4) 
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Le coefficient a12 symbolise l'influence de l'espèce 2 sur l'espèce 1, 
et a21 celle de 1 sur 2. Quel est le degré, la force, de cette influence ? 
On peut supposer que cette force est proportionnelle à l'emploi de 
ressources communes aux deux espèces, et qu'elle est fonction par 
conséquent, soit de la dispersion de ces ressources, soit de la densité 
(ou de l'effectif) de ces espèces, soit encore des deux. Définir le 
paramètre a devient alors une opération importante. 
La figure 1 représente, de façon très schématisée, comment 
l'on peut concevoir « la forme de la niche » pour deux espèces, 
1 et 2, dont Ki = K2. R est la fourchette des « ressources », qui 
restent pour l'instant non-spécifiées. Ui(R) est la probabilité d'uti­
lisation, ou de consommation d'une unité, ou fraction, des res-
U· 1 
,,__ __ D __ __._. 
R 
1 
2 1 1 
Figure 1. - La forme de la niche d'après MacArthur et Levins, (1967). 
En abscisse les ressources R, en ordonnée la probabilité U, qu'une fraction de 
ressource donnée soit utilisée (consommée) ·par un individu en une fraction de 
temps donné. 1 et 2 représentent la courbe d'utilisation des ressources par 
l'espèce 1 et l'espèce 2. D est la distance entre pics, et H la distance du pic 
à l'inflexcion de la courbe. 
sources R par l'espèce i. MacArthur et Levins (1967, p. 379) mention­
nent, de manière cryptique, que « here the R continuum may be 
one of resource quality or location ».La probabilité que les deux 
espèces mobilisent simultanément la même fraction, R, de ces res­
sources, est U1(R)U2 (R). 
« Basically, to compete for space individuals of species 1 and 
2 must confront one another and hence be present simulta­
neously. Similarly, when resources are rapidly renewed, indi­
viduals only compete if they are present within a short time 
of each other » (MacArthur et Levins, 1967, p. 380). 
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Ces deux phrases sont d'un grand intérêt pour comprendre la 
modélisation de la niche, et nous permettent de saisir pourquoi ces 
auteurs mesurent a par le rapport entre la probabilité d'utilisation 
simultanée d'une fraction des ressources, et la probabilité totale 
d'utilisation pour l'une des espèces, soit : 
a = j U1(R) U2(R)dR/ j [U 1(R) ]2 dR.
Si les ressources sont distinctes (discrete), cette formule de­
vient : 
�i U1 (R) U2 (R) 
a= -------
�; [U (R) J2 
(5) 
Cette mesure correspond en quelque sorte à la zone de chevauche­
ment des niches des deux espèces, puisqu'il est nécessaire, dans ce 
modèle, que les deux espèces soient présentes, simultanément ou 
en séquence rapide, dans la même région spatiale de la gamme de 
ressources. 
Après une discussion des diverses formes que peut prendre la 
courbe des probabilités U, et après avoir donné la formule d'a pour 
des courbes normales (en cloche) , MacArthur et Levins (1967, 
p. 381) concluent : « the total number of species which can persist
in a unidimensional array is the total environmentaf range divided 
by the niche breadth » s'il y a « a uniform distribution of resour­
ces ». Si l'on augmente la dimensionnalité de la niche, autrement dit 
s'il y a plusieurs axes R, il est possible d'entasser davantage d'es­
pèces ( « packing can be doser when niche dimensionality in­
creases ») . 
MacArthur et Levins poursuivent leur analyse en supposant 
que les valeurs K, dans les équations (4) sont inégales, et en exami­
nant les conditions qui permettent à une troisième espèce d'envahir 
une communauté de deux espèces. Leurs conclusions sont repro­
duite graphiquement dans la Figure 2. 
Dans cette figure, K2 est le K de l'espèce qui envahit la com­
munauté, et K est le K des deux espèces déjà présentes. La dis­
tance entre espèces est estimée par D/H, D étant la distance inter­
modale, et H l'écart-type (ces valeurs sont identifiées dans la 
Fig. 1) . Si K2 est beaucoup plus grand que K, il est possible à 
l'espèce 2 d'envahir la communauté, aussi minime que soit la 
distance entre espèces 1 et 3 (courbe « 1 ») . Et si K2 est à peine 
supérieur à K, l'espèce 2 peut envahir, soit si 1 et 3 sont très 
proches, soit si elles sont très distantes (courbe « 2 » ) . 
« In summary, we see that species packing can be close if the 
K's are uniform, if the niche dimension is high, or if niche­
breadth, H, is small. H tends to increase when the envi-
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ronment is uncertain and when food density is low, so that, 
in turn, packing can be tighter in a predictable or productive 















Figure 2. - Le chevauchement des niches (D/H) nécessaire pour qu'une espèce, 
dont le K est indiqué par K, puisse envahir une communauté de deux espèces 
résidentes, lorsque la niche est uni-dimensionnelle (voir Fig. 1). K représente 
les K des deux espèces résidentes 1 et 3. La courbe « 1 » indique le chevauchement 
minimum, lorsque l'espèce 2 ne chevauche que l'une des ·deux autres, soit 1 ou 3. 
La courbe « 2 » indique le chevauchement lorsque l'espèce 2 est « insérée » entre 
les espèces 1 et 2. D'après MacArthur et Levins (1967). 
Nous voyons déjà clairement l'orientation modélisatrice : défi­
nition du paramètre d'interaction interspécifique (a) , du para­
mètre « niche breadth » (H), du paramètre chevauchement des 
niches (D/H), du paramètre ressource (R), et du paramètre diver­
sité (nombre d'espèces [n] et abondances relatives de chacune [i] 
à l'équilibre [Ki]). Il y a finalement la définition du paramètre 
du nombre de dimensions de la niche (nombre d'axes R). 
D'autre part, la modélisation des paramètres lors de l'inva­
sion d'une communauté de n espèces par une autre espèce m, 
permet d'entrevoir la possibilité d'analyser la niche sous son 
angle génétique. S'il y a variabilité génétique intraspécifique des 
individus quant à leur phénotype d'utilisation d'une fraction des 
ressources indiquées sur la Fig. 1, et si ce schéma représente la 
forme de la niche, alors, comme le dit Levins (1968), la niche 
peut être conçue comme « a fitness measure on an environment 
space » (p. 40). 
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La concurrence interspécifique (symbolisée par a) est inter­
prétée comme un agent sélectif opérant sur la dimension réalisée 
de la niche de chaque espèce d'une communauté donnée. Il en 
résulterait une relation étroite, mais potentiellement changeante, 
entre les paramètres évoqués plus haut, chacun d'entre eux repré­
sentant, génétiquement parlant, un aspect de fitness, ou valeur 
adaptative. 
MacArthur (1968, p. 161), tout comme Levins (1968), remarque 
qu'il existe un rapport étroit entre niche et phénotype : 
« " Phenotype " embodies all the measurements which can be 
made on an individual during its lifetime, including those 
measurements which constitute its niche. Thus " phenotype " 
includes " niche ". And to the extent that all relevant pheno­
type parameters affect fitness, " niche " almostJ includes 
" phenotype " ». 
Voyons plus en détail comment ces notions sont évaluées par ces 
modélisateurs de la niche. 
3) DÉMARCHE PHILOSOPHIQUE ET THÉORIQUE
MacArthur et Levins ont publié ensemble certains articles 
qui ont précédé leurs essais de 1968 sur la théorie de la niche, et 
il n'est pas étonnant de constater que leurs théories s'imbriquent, 
se chevauchent, et, en fait, ne diffèrent guère. Comme la théorie 
de Levins est, à certains égards, la mieux explicitée des deux, 
encore que ni l'une ni l'autre ne soit aisée à saisir car leurs 
auteurs ne sont pas toujours bien clairs, c'est celle-ci que j'ai 
choisie pour cet exposé. Avant de passer à cette description, il est 
toutefois essentiel de faire quelques remarques sur la démarche 
philosophique de ces deux auteurs, car leur conception de la 
science nous permet de mieux comprendre l'origine d'une école 
de pensée très influente à l'heure actuelle. 
MacArthur (1968) pense que pour qu'une théorie soit utile 
elle doit pouvoir être falsifiée, mais elle ne doit pas nécessaire­
ment pouvoir être vérifiée directement par des mesures. Ce point 
de vue est inspiré de la philosophie de Popper (1972), bien que 
cet auteur ne soit pas cité par MacArthur. Pour MacArthur, l'im­
portance de la définition multi-dimensionnelle de la niche de 
Hutchinson est précisément qu'elle permet la falsification d'une 
théorie de la niche. MacArthur soutient toutefois, et quelque peu 
paradoxalement, que certaines affirmations concernant les diffé­
rences entre niches sont parfaitement vérifiables, et que c'est là 
l'important (which is all that matters) ! 
MacArthur se livre ensuite à ce qu'il appelle des conjectures, 
c'est-à-dire qu'il émet deux suppositions. La première est que 
dans une « région » donnée (sans doute veut-il dire un biotope, 
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un habitat, ou un milieu ?) qui serait constituée d'un mélange 
d'éléments à grain fin (a fine-grained mixture), ou alors qui serait 
homogène et dépourvue de structure, il ne peut y avoir coexistence 
d'espèces diverses que s'il y a subdivision des ressources. 
Cela paraît astucieux, mais lorsque MacArthur nous dit d'un 
ton sérieux (1968, p. 162) que deux pics aux U.S.A. (Dendrocopos 
pubescens, plus petit, et D. villo.ms, plus grand) « rencontrent les 
mêmes types de nourriture (the same food items), mais que pu­
bescens choisit les petits éléments et uillosus les grands, et donc 
que la coexistence est possible », il ne semble pas que nous ayions 
avancé d'un pas par rapport à ce qu'écrivaient de nombreux 
auteurs il y a déjà fort longtemps ! 
La seconde conjecture est qu'un milieu réel peut être bâti à 
partir de briques, ou d'éléments, consistant en fine-grained patches, 
en parcelles à grain fin. Si l'on augmente la taille des grains, l'on 
aboutit à une subdivision de l'habitat. Il y aurait autant d'espèces 
qu'il y a de types de grains, même si le système n'a qu'une seule 
ressource. 
Pour mettre à l'épreuve ces présomptions, MacArthur propose 
le raisonnement suivant (1968, p. 164) : ... « we return to the 
measure of departure from fine-graine<lness. If we choose some 
standard departure (say D = K)l, then there is a host of possible, 
and testable, hypotheses : 
(a) If, for one species, D < K, then no other species will be 
present (unless they differ in resources). 
(b) If, for one species, D > K, then other species will be present 
and, adding together the utilizations of all the species, D < K ». 
MacArthur ne nous dit pas, hélas, comment ces « hypothèses» 
sont testables ! Comment mesurer ce grain, et par conséquent la 
déviation de l'état «grain fin» ? Comment éviter le cercle vicieux ? 
On définit la déviation de grain fin en fonction du nombre d'es­
pèces présentes dans le système, mais si le système n'a qu'une 
espèce, n'est-il pas vrai que par définition, D = K ? Comment 
donc dire que D < K, ou D > K, s'il n'y a qu'une espèce ? En 
dépit d'un désir presque défensif de « faire de la science », plutôt 
que d'accumuler des données inutiles et inutilisables, je crains 
que MacArthur (voir aussi 1972, p. 1) ne nous offre le spectacle 
d'un logicien dont les modèles non-mathématiques apparaissent 
parfois comme des truismes. 
Pour Levins (1968), un modèle mathématique du type straté­
gique « forme l'unité de base de la recherche théorique ainsi 
qu'une reconstruction de la nature pour les fins de l'étude » 
(p. 6), et une théorie est « un assortiment (cluster) de modèles et 
1. Est-ce que MacArthur a voulu dire « D - K », plutôt que « D = K » ? 
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de leurs conséquences robustes» (p. 7). Poursuivant sa description, 
Levins suggère que les divers modèles qui composent une théorie 
s'accordent les uns aux autres de cinq façons : 
« (a) as alternative schemes for testing robustness ; 
(b) as partially overlapping models which test the robustness 
of their common conclusions but also can give indepen­
dent results ; 
(c) in a nested hierarchy, in which lower-level models account 
for the sufficient parameter taken as given on a higher 
level ; 
(d) as models differing in generality, realism, and precision 
( ... ) ; 
(e) as samples spanning the uni verse of possible models ». 
Les deux premières propositions ne concernent que le fonc­
tionnement interne des modèles, et n'ont, à première vue, que 
peu de rapport avec la démarche théorique dans son ensemble. 
La proportion (c) suggère une cybernétique des paramètres suf­
fisants, et rien de plus. La quatrième suggestion (d) est l'énoncé 
succinct de la classification des modèles publiée en 1966 par Levins 
lui-même, et ne constitue, à strictement parler, qu'une taxonomie 
de certains types de modèles. Quant à la cinquième proposition, 
(e), elle me semble largement chevaucher la quatrième. Pour bien 
saisir l'esprit de la démarche de Levins il faut citer encore plu­
sieurs autres pofots, allant du spécifique au plus général : 
- un paramètre suffisant est, par exemple, la valeur sélec­
tive, ou f itness, bien que la façon dont un gène contribue 
à la fifness n'apparaisse pas dans les équations suggérant 
les changements géniques ; 
- un modèle est bâti après une démarche d'abstraction pen­
dant laquelle l'on définit un jeu de paramètres suffisants ; 
- un modèle stratégique abandonne la précision au profit de 
la généralité et du réalisme ; 
- une théorie permet la « prévision » et l'explication ; 
- la recherche théorique permet d'engendrer des hypothèses 
qui sont « testables » ; les hypothèses sont hiérarchisées, 
et l'on « teste » du bas vers le haut : « lower-level theories ... 
generate testable hypotheses ». 
Bien que Levins n'invoque pas directement (ni indirectement 
non plus, mais j'avoue ne pas avoir lu toute l'œuvre de cet auteur) 
la philosophie de Popper, il n'y est donc pas insensible, comme 
l'indique son programme de travail. Il me semble assez clair que 
MacArthur et Levins, qui sont sans doute les principaux archi­
tectes de la théorie mathématique de la niche ayant cours de nos 
jours, ont des pofots de vue très semblables, sinon identiques, 
en ce qui concerne la démarche philosophique et théorique. 
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Résumons les deux éléments essentiels de cette démarche : 
d'abord, il faut émettre des hypothèses « testables » (bien que 
certaines de ces hypothèses puissent nous paraître comme des 
truismes), et ensuite, fabriquer des modèles stratégiques qui font 
appel à des paramètres suffisants, la définition desquels repré­
sente une occupation essentielle. 
4)PARAMÈTRES SUFFISANTS POUR LA THÉORIE DE LA NICHE
ET DE LA COMMUNAUTÉ
Comme je l'ai indiqué un peu plus haut, pour Levins (1968) 
la « niche » est l'équivalent d'une mesure de valeur adaptative, 
ou fitness (as a fitness measure on an environmental space). Nous 
pouvons prendre comme point de départ le schéma de la Fig. 1, 
dans lequel la probabilité d'utilisation (Ui) d'une fraction de la 
gamme des ressources (R) disponibles à deux espèces ou popu­
lations, était envisagée si la niche n'a qu'une « dimension », puis­
qu'il n'y a qu'un axe des valeurs R. 
Si l'on dessine le même genre de graphique, mais en en modi­






Figure 3. - Le passage de la niche à la fitness, et au fitness se,t, lorsque deux 
espèces (ou deux phénotypes) se partagent une ressource uni-dimensionnelle 
(voir Fig. 1). Le rapprochement relatif des courbes m1 et m2 détermine si le 
fitness set est convexe (en B) ou ou concave (en D). Voir le texte pour détails. 
D'après Levins (1968). 
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Dans ce nouveau graphique sont indiquées, non plus les courbes 
d'utilisation des ressources, mais les courbes des valeurs adap­
tatives (fitness), exprimées par W, pour un phénotype (p), en 
fonction de deux « milieux », m1 et m2• La fitness correspond à 
W (m - p). Si, pour un phénotype donné et un milieu donné, la 
fitness est une fonction non-négative avec un maximum lorsque 
m = p, et une diminution symétrique lorsque 1 m - p 1 augmente, 
il est possible de représenter graphiquement les deux valeurs 
adaptatives pour les deux milieux m1 et m2 simultanément par ce 
que Levins appelle le fitness set. 
L'abscisse dans la Fig. 3 B ou 3 D est la fitness W1 dans le 
milieu mi. et l'ordonnée la fitness W2 dans le milieu m2. Le fitness 
set est limité par les points p1 et p2 qui représentent., respective­
ment, la fitness dans les milieux m1 et m2. Mais selon que les pics 
de m1 et m2 sont plus ou moins éloignés, deux types de fitness set 
peuvent être envisagés. Dans la Fig. 3 B, on a un fitness set que 
Levins appelle convexe, et en D, concave : en A, les points m1 et 
m2 sont plus rapprochés qu'en C. Pour mieux définir convexité 
ou concavité, il faut citer la notion de tolérance de Levins. 
La tolérance d'un phénotype est définie par Levins comme 
étant deux fois la distance (d) entre le pic et le point d'inflexion 
de la courbe. Le fitness set est convexe si 1 m1 - m2 1 est plus petit 
que la tolérance ; concave si ! m1 - m2 [ est plus grand que la 
tolérance. De manière plus générale, Levins (1968, p. 17) affirme 
que le « fitness set is convex or concave depending on whether the 
environmental range [ 1 m1 -- m2 1 J is less than or greater than 
the tolerance of a single phenotype ». 
La valeur adaptative générale (over-all fitness) d'un orga­
nisme dans un milieu varié ou hétérogène (par opposition à 
homogène) , appelée par Levins « fonction adaptative » (adaptive 
function), dépend de la proportion relative des milieux m1 et m2 
(p : 1-p). 
La fonction adaptative A (Wi. W2) = W peut être représentée 
par la formule 
W = p W 1 + (1 - p) W2 (6) 
ce qui correspond à une famille de droites, ou par 
w = -w� w�t-P) (7) 
ce qui correspond à une famille d'hyperboles. Lorsque l'une de 
ces droites, ou de ces courbes, est tangente au fitness set au point 
où le K est le plus grand, l'on détermine la stratégie optimale 
(voir aussi Emlen, 1973 ; Cody, 1974b). Au point de tangence se 
trouve donc le phénotype dont le génotype possède la fitness opti­
male. Ce phénotype est indiqué sur la Fig. 4 A par Popt. à la tan­
gente entre le fitness set et la droite W. Les lignes en tirets repré­
sentent des fonctions adaptatives suboptimales. 
- 390-
A B c 
---
Figure 4. - Trois configurations possibles du fitness set, convexe en A, concave 
en B et C. Selon la forme de la fonction W (voir texte), le phénotype optimal 
(p,.,) peut être soit unique (en A ou B), soit un mélange (en C). 
Voir le texte pour détails. D'après Levins (1968). 
La signification biologique possible du modèle de Levins est 
la suivante. Le phénotype dont le génotype est indiqué par Popt 
peut survivre de façon optimale dans un milieu composé des deux 
« parcelles » m1 et m2. Autrement dit, il est capable d'exploiter, 
mieux que tout autre phénotype, un mélange de ces deux par­
celles. Ce phénotype est appelé un « généraliste », et son génotype 
possède en quelque sorte une valeur adaptative « moyenne », lui 
permettant d'exploiter optimalement m1 et m2• Dans le fitness set 
dessiné dans la Fig. 4 A, le grain du milieu est dit « fin » par 
rapport aux organismes qui y vivent. La possibilité selon laquelle 
le génotype optimal serait celui dont le phénotype est adapté 
uniquement, soit au milieu mi. soit au milieu m2, est illustrée dans 
la Fig. 4 B. Selon la position initiale d'un génotype il peut y avoir 
glissement, soit vers Popti. soit vers Povt2· Dans l'un ou l'autre cas, 
le phénotype dont le génotype est indiqué par Popt n'est capable 
de survivre que dans un milieu : milieu l pour pop11 et milieu 2 
pour p0p12• Ce phénotype est donc un « spécialiste », puisque son 
génotype ne lui permet d'exploiter qu'un seul milieu. Le grain du 
milieu est ici encore fin, mais ce milieu, en termes finalistes, de­
mande aux deux phénotypes d'opérer un « choix ». 
Les deux cas que nous venons de voir correspondent à l'équa­
tion (6), selon laquelle la fonction adaptative est une droite. Mais 
si cette fonction est représentée par une courbe (formule 7), nous 
pouvons envisager un dernier exemple, illustré dans la Fig. 4 C. 
Le fitness set étant concave, le milieu est par conséquent hétéro­
gène, comme en 4 B, donc l m1 - m2 1 est plus grand que la tolé­
rance. Si le grain de ce milieu est « gros », c'est-à-dire qu'un indi­
vidu donné passe toute sa vie dans une parcelle plutôt que dans 




En effet, le phénotype dont le génotype possède la fitness 
optimale Povt ne sera pas situé à la tangente entre le fitness set 
et l'hyperbole, mais au-delà. Or, ce génotype (et phénotype) 
« idéal » n'existant pas, ce qui se produira sera un compromis. 
La population aura deux phénotypes, p1 et p2 dont les proportions 
seront égales à celles des deux milieux m1 et m2• En termes biolo­
giques, cette population aura un mélange d'individus de deux 
phénotypes, chacun étant spécialisé à un milieu, mais qui coexis­
teront sous la forme d'un polymorphisme, dont l'évolution dépen­
dra de la variation de fréquence de m1 par rapport à m2• (1) La 
situation schématisée dans la Fig. 4 B peut aussi donner lieu à 
un polymorphisme : le passage de B à C dépend du grain du 
milieu, fin en B, gros en C. 
II est clair que ce genre de modèle doit être employé avec 
prudence, car la définition du concept de « grain » peut conduire 
à des raisonnements viciés. Si grain est défini par la mobilité 
relative d'une espèce donnée, ou par la taille relative des individus 
d'une espèce donnée, il est aisé de supposer que les petites espèces 
ont un milieu à grain gros, alors que les espèces plus grosses ont 
un milieu à grain fin. Ceci peut être vrai au sein d'un taxon (par 
exemple, comparaison de deux congénères), mais ne plus l'être 
si les groupes comparés sont taxonomiquement plus divers (deux 
espèces dans deux genres). Il faut aussi éviter de tomber dans 
l'anthropomorphisme (2) lorsque l'on parle de « grain d'un mi­
lieu», ou de la «dimension» relative des parcelles qui composent 
l'habitat d'une espèce. 
Nous devons revenir à l'écologie empirique fondée sur de 
solides données de terrain lorsque nous parlons de grain, ce que 
démontre la citation suivante de MacArthur (1968, p. 161). 
« The environment, especially the terrestrial environment, 
has such a complex geometrical structure that it is no wonder 
a term like niche seems to be either ambiguous or inadequate. 
If animais were unable to use the structure, it would not 
1. Pour l'utilisation du fitness-set, voir : Cody (1966) pour la taille des 
pontes, Wilson (1968) pour les castes cihez les fourmis, Childress (1972) pour la 
taille de certains crabes, Williamson et Nelson (1972) pour le mimétisme des 
!papillons, McNaughton (1970) .pour Typha. On peut trouver des explications de 
la théorie du fitneS's-set dans les travaux d'Emlen (1973, pp. 67-67) et de Cody 
(1974 b). 
2. Schoener (1974, p. 33) nous en offre un exemple, sons doute involontaire· 
ment : " In deciding not to forage in a particular type of habitat, a consumer 
is simultaneously deciding instead to forage in or travel between other habitat 
types ; he is weighing one positive energy gain against what is nearly always 
another. But in deciding to omit certain time periods, the consumer is usually 
trading something - a lowered but positive yield in the time period frequented 
iby competitors - for nothing, no yield at all." Voilà des consommateurs bien 
intelligents 1 
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affect the coexistence of species ; but when the structure is 
large compared to the organisms, some analysis of the struc­
ture itself is necessary. 
« To help understand the structure of the environment, 
Levins and 1 introduced the concept of grain. W e now 
call a patch of environment " fine-grained ", relative to a 
species, if that species cornes upon the resou:i;ces and other 
components of that patch in the proportion in which they 
occur. Conversely, if the species can spend a disproportio­
nate amount of its time on one resource or other component, 
then we call the patch coarse-grained. Thus a warbler fee­
ding among the tree tops in a forest poss:ibly treats the 
different deciduous tree species as a fine-grained mixture 
and, if there is twice as much maple canopy as beech canopy, 
spends twice as much time in maple as in beech. Even more 
plausibly, the warbler cornes upon the different defoliating 
insects in a small piece of canopy in the proportion in which 
they occur, so that within that piece the food supply is fine­
grained. Almost certainly it sees everything within some 
small area reflecting the visual field of the bird. To the 
insects, however, especially the monophagous ones, the same 
canopy is obviously coarse-grained since each species may 
spend ail of its time in one species of tree, and even in one 
part of the tree ». 
Cette longue citation est nécessaire pour montrer qu'il est pos­
sible de faire, à la fois, de la spéculation de valeur douteuse, et 
de l'empirisme sensu stricto. En effet, MacArthur semble définir 
environment avec le même étalon pour les fauvettes et pour les 
insectes dont elles se nourrissent. La canopée est divisée en par­
celles, qui sont les mêmes pour les oiseaux et pour les insectes ! 
Il n'est pas étonnant que dans ces circonstances, entièrement arbi­
traires par la définition même, les oiseaux vivent dans un milieu 
à grain fin, et les insectes dans un milieu à gros grain. Mais cette 
dichotomie ne veut rien dire. Si le biotope des fauvettes est, peut­
être, la canopée, le biotope des insectes n'est, lui, peut-être qu'un 
seul arbre. Dans cette nouvelle optique, oiseaux et insectes ont 
peut-être, mais chacun à leur façon, un milieu à grain fin. La ques­
tion d'échelle de perception est passée sous silence par MacArthur. 
Bien que la notion de grain puisse offrir un certain intérêt, 
et qu'elle puisse paraître définissable empiriquement, à vrai dire 
il ne s'agit que d'une pure vue de l'esprit difficilement traduisible 
dans la pratique. 
Je conclus de l'analyse qui précède que la soi-disant notion de 
grain n'est qu'un modèle, dont la valeur est peut-être heuristique, 
mais dont l'utilité pratique est douteuse, car sa définition est 
sujette à toute la subjectivité de l'observateur. Si l'on considère le 
« grain » comme un paramètre de la niche, il ne peut s'agir que 
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d'un paramètre d'un univers fictif. La raison en est, non seule­
ment la grande difficulté de définition pratique de «grain», mais 
aussi la possibilité que si la notion de grain est réelle, il ne peut 
être question de prendre au sérieux une dichotomie fin/gros : la 
nature n'est pas organisée en compartiments si nettement séparés. 
Une analogie est le modèle de sélection du mode r et de sélection 
du mode [( : il y a, au mieux un « gradient r-K », plutôt qu'une 
dichotomie. Il 'faut donc concevoir la notion de grain, non pas en 
termes absolus, mais selon un « gradient grain fin/grain gros », 
le long duquel plusieurs modalités de subdivision des ressources 
(donc d'analyse en termes de paramètres de la niche) peuvent 
s'étager. Toutefois, la « dichotomisation » du monde écologiaue 
par des modèles représentant seulement deux états, ou deux modes, 
est très en vogue actuellement. Ainsi, Cody (1974b, p. 1156) parle­
t-il de « two alternating environmental states (for example, sea­
sons) ». Il y a encore la dichotomie généralistes/spécialistes (pour 
l'alimentation), celle entre micro- et macro-habitats, ou celle entre 
« interference competition et exploitation competition » (Case 
et Gilpin, 1974), entre « fondamental » et « realized » niche (Hut­
chinson, 1958), entre espèces fugitives et autres (Hutchinson), ou 
entre arbres nomades et les autres (cf. Oldeman, 1974, p. 514). 
Mais revenons aux paramètres de la niche pour voir ceux qui 
sont suffisants aux yeux de certains modélisateurs. 
A en croire Levins (1968, p. 40-41) : « We have found that the 
following measures are a set of sufficient parameters for the 
theory of the niche and community 
1. niche breadth ; 
2. niche dimension ; 
3. niche overlap ; 
4. community diversity. » 
Nous indiquons ci-dessous chacun de ces paramètres. 
1. Niche breadth (ou ampleur de la niche) 
L'ampleur de la niche est mesurée par la formule 




d'où B = ---. Dans ces mesures, la quantité Pï « is the propor-
�i Pï2 
tion of the soecies which is found in environment i, or in the case 




where vi is the viability in environment i » (Levins, 1968, p. 43). 
« Lorsque nous avons une mesure de l'ampleur de la niche, 
nous dit Levins (p. 44), nous pouvons nous demander si les espèces 
abondantes ont tendance à avoir des niches plus larges que les 
espèces plus rares, si les espèces climax ont des niches plus étroites 
que les espèces colonisatrices. Nous pouvons également comparer 
l'ampleur des niches pour des régions écologiques différentes, pour 
différents niveaux trophiques ou différents groupes taxonomiques. 
Pour les espèces portoricaines de Drosophila nous avons trouvé 
que les espèces abondantes sont d'habitude celles dont la niche est 
la plus ample. » 
Etant donné que dans les formules (8) et (9) Pi représente la 
proportion de l'espèce dans le milieu i, il n'est pas étonnant que 
les espèces les plus abondantes soient aussi celles dont la niche 
soit la plus ample ! 
2. Niche dimension (ou dimension de la niche, ou largeur de la 
niche) 
« We approach the dimensionality by way of a measure of 
community diversity 
D = - � f, log fi (11) 
where f, is the relative abundance of species i » (Levins, 1968, 
p. 48). Cette formule est appliquée à une seule dimension ou conti­
nuum de ressources, axe R (comme dans la Fig. 1). Si plusieurs 
espèces se partagent les ressources le long d'une seule « dimen­
sion » de leurs niches, comme dans la Fig. 5, alors « chaque 
dime nsion de Io niche 
Figure 5. - Représentation schématique de Ia distribution possible des valeurs 
de fitness (W,) pour chacune des espèces i de quatre espèces se partageant les 
ressources d'une dimension de la niche. Le gradient pourrait être une variable 
comme la température. Ce ·genre de modèle implique que la concurrence a lieu 
entre voisins immédiats. D'après Levins (1968). 
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espèce entre en concurrence surtout avec ses deux voisines, et 
presque pas avec les autres » (Levins, 1968, p. 48). 
3. Niche overlap (ou chevauchement des niches) 
« At issue here is the amount of competition or of ecological 
similarity among species » (Levins, 1968, p. 50). Pour cette raison, 
Levins propose comme mesure du chevauchement des niches une 
formule qui estime le coefficient aï_;, ou coefficient de compétition 
(voir équations 4) : 
U;; = 




Ut;= �,,, p;11,p;1i (B1) (13) 
Dans la formule (13), Bi est l'ampleur de la niche. La valeur Pii 
serait « the niche measure of spedes i in environment h » (p. 50), 
et « doit être limitée à des composantes de la concurrence ». 
Cette mesure du chevauchement des niches estimerait donc 
l'intensité de l'interaction concurrentielle, en mesurant la proba­
bilité des rencontres entre deux espèces vivant dans un biotope 
donné (voir la formule 5). Si l'ampleur de la niche et la dimension 
de la niche sont toutes les deux fonction, du moins en partie, de 
la concurrence interspécifique, il semble alors assez clair que les 
paramètres niche breadth, niche dimension et niche overlap, sont 
non seulement très proches l'un de l'autre, mais ne sont, en effet, 
que trois manières d'exprimer la même notion (1), qui prévaut 
dans toute la théorie de la niche : la compétition est le moteur de 
l'agencement spatio-temporel des n espèces d'une communauté, et 
c'est par elle seule que la niche peut être appréhendée. Dans ce 
cas, la matrice de compétition ou matrice de la communauté, re­
présenterait en quelque sorte le paramètre ultime de la théorie 
de la niche. 
4. Community diversity (diversité de la communauté)
Pour Levins, la diversité de la communauté est mesurée par 
la matrice de compétition, dont les éléments symétriques sont les 
au, ou coefficients de concurrence dans une équation de Volterra 
généralisée du type suivant (voir Levins, 1978, p. 52, éq. 3.11). 
(K, - x, - � Cl.ï;X;) 
K, 
(14) 
1. Mais Blondel (comm. pers.) considère que niche overlap est une autre 
notion (voir ses comparaisons entre la Corse et le continent). 
- 396-
Cette équation est équivalente aux équations (1) ou (2), ou généra­
lise à n espèces les équations (4). 
A l'équilibre, Ki= x, + �j a1ixi pour toutes les espèces i, soit,
en notation matricielle, K = AX, où K est le vecteur colonne des 
K;,, X est le vecteur colonne des x,, et A est la matrice 
(15) 
dont les a,j sont les coefficients de concurrence (voir Levins, 1968, 
pp. 52-53). 
La matrice de compétition (15), incluse par Levins (1968) 
comme l'un des paramètres suffisants de la théorie de la niche, a 
été discutée ensuite par Vandermeer (1970, 1972a), puis May (1973), 
mais son origine est à rechercher dans les travaux de Lotka et de 
Volterra. Ainsi, Volterra et d'Ancona (1935, p. 37), prenant le cas 
de n espèces appelées r = 1, 2, ... n, dont Er représente le taux d'ac­
croissement lorsque l'espèce r vit seule, donnent pour le système 
la variation ainsi décrite 
dNr 1 n 
-- = (Er + - �. a.rNs) Nr 
dt Pr 1 (1
6) 
Dans cette équation, les symboles Urs et Pr sont les mêmes que a,j 
et p, décrits plus haut (section Origine et développement). A l'équi-





... dN,.= 0, et l'équation (16) devient
dt dt dt 
n 
Er Pr + � a.,.Ns = 0 
1 
(17)
où Urs = -a8,, Urr = O. Volterra et d'Ancona appellent l'équation
(17) les équations de l'état stationnaire, et leur déterminant 
0 U21 U31 U,.1 
U12 0 U32 U,.2 
0 
(18) 
est appelé déterminant fondamental. Si n est un nombre pair, 
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TABLEAU la 
Le nombre d'especes d'une communauté, prédit grâce à la matrice 
de la communauté, en fonction d'a. (colonnes) et de cov a. (rangées), 
lorsque les covariances sont positives 
( cov a = cov ai. a.i + cov ilï· a.i). 
Simplifié d' apres Vandermeer (1972a). 
Valeurs a·u-
Valeurs 
0,0125 0,0375 0,0875 0,0975 0,120 0,160 0,400 0,800 
de cov a 
0,003 67 58 35 32 28 24 15 6 
0,009 33 32 30 27 26 22 13 4 
0,015 22 21 19 19 18 17 10 3 
0,021 16 16 15 15 14 13 8 3 
0,030 12 12 11 11 11 10 7 3 
0,048 9 9 8 8 8 7 5 2 
0,120 5 5 4 4 4 4 3 2 
TABLEAU lb 
Nombre d'especes d'une communauté, lorsque les covariances 
sont négatives. Simplifié d'apres Vandermeer (1972a). 
Valeurs d'<i° 
Valeurs 
0,15 0,30 0,45 0,60 0,75 1,00 1,05 1,10 
de cov a 
- 0,475 79 40 29 23 19 17 9 5 
- 0,425 76 38 28 20 18 16 9 5 
- 0,350 68 35 25 20 17 15 7 3 
- 0,275 61 33 24 20 16 14 5 3 
- 0,200 56 30 23 18 15 12 4 2 
0,125 47 26 20 16 13 12 3 1 
- 0,050 35 22 16 14 12 10 2 1 
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Volterra et d'Ancona (1935, p. 39) émettent le théorème suivant : 
« S'il existe un état stationnaire et si l'état initial est différent 
de cet état stationnaire, le nombre des individus de chaque 
espèce variera et se maintiendra limité entre deux nombres 
positifs. » 
Les différences entre l'analyse de Volterra et d'Ancona el 
celles de Levins, de Vandermeer ou de May, sont, d'abord, que les 
premiers négligent la concurrence intraspécifique (diagonale 
de 0 dans la matrice [18]), alors que les seconds en tiennent 
compte (diagonale de 1 dans la matrice [15] ; voir aussi, plus loin, 
la matrice [21 ]), et ensuite que les premiers n'ont pas poussé 
l'étude des a plus avant. 
Le;vins offre quelques indications sur la signification des 
signes des aii• sur la signification de la valeur moyenne (-;;:) pour 
un système d'espèces concurrentielles, et sur la possibilité que la 
variance d'a donne une information sur la dimensionnalité de la 
niche. Vandermeer (1970, 1972a) souligne l'importance de la ma­
trice de compétition pour une communauté en équilibre mathé­
matique. Son étude de la covariance de la matrice, qui ne peut 
être résumée ici, faute de place, lui permet de prédire, en théorie, 
le nombre d'espèces d'une communauté donnée (voir Tableau 1). 
Je présente toutefois ici les formules employées par Vandermeer 
(1972a) pour les calculs : 
� aij Uj; - (� Ujj � U;;) / (m - 1)
i"T'=i i#i i#Ï -- m� 
cov ai. a.;=� ------------- --
;.�1 J m(m· 2) 
1 
cov a;. a . ; = 
m m m 
� a;. a.; - (� a;. � a.;) / m 
i=l i=l i=l 
m - 1 
où a;. = � a;; / (m - 1), et a.; = � ai; / (m - 1) 
i# i i# i 
May (1973, chapitre 2) reprenant en quelque sorte l'analyse 
commencée il y a déjà quarante ans par Volterra, passe d'un 
système d'une seule espèce à un système à m espèces. Pour une 
espèce dont la dynamique est décrite par dN(t)/dt = F(N(t)), on 
obtient, après une expansion en série de Taylor sans se soucier des 
termes en x2, etc., dx(t) /dt = ax(t), où a = (dF /dN) *, ce qui veut 
dire que a correspond au taux d'accroissement aux alentours de 
l'état stationnaire. 
Pour un système de m espèces dont les équations sont dN;(t)/ 
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dt = F1(N1(l), N2(f), ... , Nm(t)), après une expansion semblable en 
série de Taylor (voir aussi Lotka, 1934, pp. 38-39), on obtient 
m 
dx,(t) / dt = � ai;.x;(t), soit, en notation matricielle, dx(t) / dt = 
i=l 
Ax(t), où A est la matrice de la communauté, dont les a.;,; = 
(ôFt/ôN1) *, ce qui veut dire que les a.1; correspondent aux éléments 
d'interaction entre espèces i, aux alentours de l'équilibre. Dans 
ce développement, les symboles x.(t) représentent la déviation au 
temps t de l'effectif par rapport à un équilibre éventuel. 
La solution de l'équation pour une espèce, dx(t)ldt = ax(t) 
est x(t) = x(O)eat ; la solution de l'équation équivalente pour m 
m 
espèces est x,(t) = � C•i exp ('J..;t). Les Ci; correspondent à x(O) pour 
j = 1 
une espèce, et indiquent la perturbation de l'état stationnaire, et 
'J..1 sont les racines ou eigenvalues de la matrice A. 
Lotka (1934, p. 39-40) dit : « si toutes les racines /.. sont néga­
tives, ou complexes avec leur partie réelle négative, nous avons 
affaire à un état stationnaire stable, car dans ce cas, chaque x 
tend vers zéro lorsque t tend vers l'infini ». De plus, toujours 
selon Lotka (ibid.) , « si un seul des /.. est positif ou a une partie 
réelle positive, l'état stationnaire ne peut être stable ». Jusqu'à 
ce point les conclusions de May (1973, pp. 23-24) ne me paraissent 
pas différer de celles de Lotka (1934). Voyons cependant jusqu'où 
va May. 
Cet auteur part de la fonction d'utilisation des ressources, 
schématisée dans la Fig. 1 par deux courbes de Gauss, 
f, (x) = C exp [-x2/(2w.2) ] (19) 
dont les w, correspondent à H de la Fig. 1. Il définit ensuite a1; 
comme f,(x)f;(x) dx, soit : 
!OO [ x2 _ 
(X - di;)2 -J 





Dans l'équation (20) d1; est la distance correspondant à D sur la 
Fig. 1, soit entre la moyenne d'utilisation d'une ressource par 
l'espèce i et la moyenne d'utilisation par l'espèce j ; C.; est (2wiw;/
(w,2 + w,-2))!. Si les w sont tous égaux, et espacés de façon régu­
lière (d,; = (i-j)d), a= exp [ -<P/4w2] . 
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Dans ces conditions, la matrice de compétition pour m espèces 
est 
1 a a4 a9 
a 1 a a4 
a4 a 1 a 
a= 
a9 a4 1 a 
am• 1 
et les équations matricielles peuvent être décrites 
N* = a-1 k 
(21) 
(22) 
N* représente le vecteur colonne des m espèces à l'état station­
naire, et k le vecteur colonne des paramètres kï. qui résument la 
forme de la gamme des ressources (May, 1973, p. 156). 
Une analyse d'un système de deux espèces nous ramène à un 
schéma semblable à celui de la Fig. 2. May conclut que si k1 et k2 
représentent les paramètres d'utilisation de la niche des espèces 
1 et 2, pour qu'il puisse y avoir coexistence, il est nécessaire que 
1/a > ki/k2 > a 
Pour qu'il y ait coexistence de trois espèces ayant ki. k2 et k3, il 
faut que 
1 + a4 
---- > ki/k2 > a
2 
et pour la coexistence de cinq espèces il faut que 
(1 + a4) k1 2 a (1 + a2) (1 + a4 + a8) 
>-- > 
a (2 + a4 + a8) k2 (1 + a4) (1 + 2a2 + a4 + a6 + alO) 
Quels résultats généraux se dégagent de l'étude de May ? 
J'en vois deux principaux. Le premier est que « communities in 
which many species compete on a one-dimensional resource conti­
nuum are robust for d > w, fragile for d < w » (p. 161) (1). Le 
second est que lorsque la niche est multi-dimensionnelle, la limite 
à l'entassement des espèces et au chevauchement de leurs niches 
approche « en gros l'indépendance du degré de fluctuation du 
milieu (d/w ,...., 1) lorsque les dimensions des ressources deviennent 
indépendantes ; et d'autre part, approche « à peu près la variance 
1. Ceci veut simplement dire que plus le chevauchement des niches est gTand 
(plus les es. pèces en concurrence sont semblables écologiquement), moins stable 
est leur coexistence, mais seulement si « niche » est définie par un seul axe. 
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du milieu (d/w,...., cr) lorsque la concurrence est intimement mé­
langée le long des dimensions des ressources » (p. 164). On ne 
peut s'empêcher de se demander si la sophistication mathématique 
des modèles développés par May était vraiment nécessaire pour 
en arriver là ! En d'autres termes, comme il est probable que 
dans la nature la concurrence s'effectue tout au long de plusieurs 
axes de la niche (si tant est que l'on peut définir la niche par des 
« axes » ou « dimensions » ), la première conclusion ne veut sans 
doute pas dire grand-chose. D'autre part, si les dimensions de 
la niche sont réellement indépendantes, Je rapport d/w (ou D/H) 
n'a plus beaucoup de signification. De toute façon, il est probable 
que la concurrence s'effectue le long de plusieurs dimensions non­
indépendantes, auquel cas seule la dernière phrase peut nous 
intéresser. Mais alors, qu'est-ce que l' « environmental variance» ? 
Remarquons seulement pour l'instant que May ne se fait pas 
beaucoup d'illusions, en tout cas en ce qui concerne certains orga­
nismes qui, à son avis, ont une structure complexe et multi-dimen­
sionnelle : « Such situations are best avoided for the time being » 
(p. 166) ! Etudions cependant en détail deux des paramètres suf­
fisants de Levins, la niche width (une portion de sa niche dimen­
sion) et la matrice de compétition, pour tenter d'établir les rapports 
entre le monde réel et l'univers fictif des modèles. 
IV. - PARAMETRES D'UN MONDE REEL 
OU D'UN UNIVERS FICTIF? 
Cette question peut paraître naïve. En effet, si le but de la 
biologie « théorique » était de fournir les dimensions d'un monde 
possible, tandis que le rôle de la biologie « analytique » était de 
proposer les limites effectives du monde réel, alors les deux façons 
de concevoir la science seraient complémentaires. Deux types de 
chercheurs travailleraient côte à côte, chacun dans une sphère 
voisine. Les théoriciens liraient les résultats du travail des écolo­
gistes de terrain, et concluraient : Ce que vous décrivez est par­
faitement plausible, car mes modèles l'avaient prévu. Les obser­
vateurs, pour leur part, liraient les articles des théoriciens et 
répliqueraient : Mes résultats vous permettent de connaître les 
limites réelles de vos modèles. 
En fait, la science ne progresse pas vraiment de cette manière : 
il y ·a une interdigitation, une imbrication, un chevauchement, 
voire à la limite un conflit, entre recherche théorique et recherche 
analytique. Certaines théories, aussi spéculatives qu'elles fussent, 
sont tellement attrayantes qu'elles dominent la structure de la 
recherche à un moment donné. Ainsi, elles déterminent les ques­
tions, et façonnent la nature des problèmes, dont la solution cons­
titue, de façon multiple, un test qui les mettra à l'épreuve (voir 
Kuhn, 1970). 
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Par conséquent, il n'y a pas de « travail théorique » et de 
« travail analytique », mais il y a, à un quelconque moment une 
science donnée, un mouvement d'aller et de retour entre théories 
d'une part, et faits expérimentaux ou d'observation, de l'autre. 
En écologie il semble toutefois que ce mouvement est à l'heure 
actuelle très tenu : il n'y a guère de circulation car il n'y a prati­
quement pas de véhicules. 
Après avoir suggéré le danger que présentent des modèles qui 
sont « apparently sophisticated, but inexact in the basic assump­
tions », à juste titre car ils peuvent nous induire à des interpré­
tations dénuées de sens, Margalef (1973, p. 621) continue : 
« This, of course, can be interpreted as the envious 
remarks of somebodv unable to follow or even to understand 
the mathematical approach, expecting to arouse some sympa­
thy from fellow field ecologists. But 1 insist that nature can 
be seen in different ways and that usual model building trans­
lates into mathematical terms only a small and biased part of 
what is known about the workings of ecosystems ». 
Il n'est donc peut-être pas superflu d'observer, pour la niche 
de certains modélisateurs, cette zone entre chien et loup, ce pas­
sage d'un univers fictif à un monde réel, bien que je ne puisse 
prétendre construire ici un véhicule qui serait adéquat pour tra­
vers·er ce gué. Faute de mieux, j'essaierai d'en dessiner quelques 
ébauches. 
1) NICHE WIDTH ou largeur de la niche
«The term "niche width" refers to the variety of resources 
a population exploits. A population which exploits few kinds of 
resources has a narrow niche, and conversely for a wide niche ». 
Ainsi Roughgarden (1972, p. 683) définit-il la largeur de la niche. 
Et ailleurs : « any law connecting species diversicy to resource 
diversity must involve assumptions, whether explicit or not, about 
the variety of resources used by each of the constituent popu­
lations, a property termed the " niche width " of a population » 
(Roughgarden, 1974, p. 429). 
Les mesures proposées par Levins (1968) sous le vocable de 
niche dimension représentent donc, en partie, ce que Roughgarden 
appelle niche width. L'autre aspect de la largeur de la niche est 
la variabilité de certains caractères morphologiques censés repré­
senter l'ensemble des phénotypes (et génotypes ?) qui délimitent 
la niche, ou tout au moins l'une de ses dimensions. Ainsi, la lon­
gueur du bec chez les oiseaux est-elle censée refléter la dimension 
de la niche caractérisée par la fonction alimentaire, en particulier 
le choix et la capture de proies d'une certaine taille. Voir à ce 
sujet l'article de Van Valen (1965), qui a comparé la « niche » de 
six espèces d'oiseaux, dont chacune a une population continentale 
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et l'autre insulaire. La variance phénotypique est fondée sur la 
mesure de la largeur du bec sur un échantillon d'exemplaires en 
peaux. La largeur de la niche est estimée en fonction du nombre 
de biotopes continentaux et insulaires dans lesquels ces oiseaux 
vivent. Van Valen conclut : « From the results given ... there seems 
to be no real room for doubt that the species studied are on the 
average more variable in the region with a wider niche » (Van 
Valen, 1965, p. 383) (1). 
Roughgarden (1974) a essayé de combiner les deux approches. 
Citons son intention. 
« 1 assume that limiting resources in the environment are 
ordered along a " resource axis ". A resource axis is an 
ordering axis chosen so that overlap in resource utilization 
judged with respect to the axis indicates competition. The 
population's resource-utilization function on the resource axis 
is the probability density fonction for resource use from dif­
ferent regions of the axis. Then 1 take as a measure of the 
population's total niche width simply the variance of the popu­
lation's resource-utilization fonction » (Roughgarden, 1974, p. 
430). 
Cette largeur totale de la niche est subdivisée en deux frac­
tions : WPC (ou within-phenotype component) et BPC (ou bet­
ween-phenotype component). Si Q (x j y) est la fonction d'utili­
sation et p(y) la distribution de fréquence d'individus qui em­
ploient en moyenne l'endroit y de l'axe des ressources, alors 
« BPC = var [p(y)] » (23) 
et 
« WPC = var [ Q (x 1 y) ] = J p(y) var [ Q (x ! y) ] dy » 
(24) 
(voir Roughgarden, 1974, équations (1) et (2). 
La largeur totale de la niche est égale à BPC + WPC. 
La signification des deux composantes de la niche totale est 
la suivante : « The Yi'PC is a reflection of individual foraging 
strategies which evolve relative to food abundance, cost of obtai­
ning various kinds of food, etc. » ; « The BPC reflects population 
variation, usually actual variance in a quantitative character r-ela­
ted to food gathering like jaw size, bill size, etc. » (Roughgarden, 
1974, pp. 430-431). 
Voyons maintenant comment Roughgarden calcule la largeur 
1. Tout récemment Steiner (19'77) a repris ce problème, étudiant cette fois-ci, 
non pas la seule variabilité phénotypique, mais bien plus génétique, en mettant 
en corrélation la variabilité à certains locus enzymatiques et certaines préférences 
!cologiques des Drosophila des îles Hawaii. 
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de la niche chez le lézard A nolis marmoratus ferre us, la seule 
espèce du genre à l'île de Marie Galante, près de la Guadeloupe. 
L'axe des ressources est « the prey-size axis ». Les insectes, obte­
nus par analyse des contenus stomacaux de 44 lézards, sont mesu­
rés et pesés. En abscisse, Roughgarden (1974) représente la lon­
gueur des proies en mm. En ordonnée, la fonction d'utilisation des 
ressources est exprimée en fonction de « fractions of stomach 
content weight distributed over insect length classes » (p. 431). 
(Voir Fig. 6.) La largeur de niche totale relative à l'axe des lon­
gueurs des proies (abscisse) est la variance, soit 243 mm2• 
1,00 1 
0, 04 
0, 0 2 
5 10 15 2 0 2 5 30 35 40 45 50 
longueur des proies en mm . 
Figure 6. - Utilisation des ressources par Anolis marmoratus ferreus sur l'Ile 
de Marie Galante. L'axe de la niche (abscisse) est la longueur des proies. L'ordon­
née est la proportion du poids total des proies réparties ·par classes de longueur. 
D'après Roughgarden (1974). 
Maintenant, Roughgarden calcule les deux fractions, WPC 
et BPC, de la manière suivante. Il subdivise son échantillon de 
44 animaux en 5 classes, d'après la taille des mandibules en mm. 
Pour chaque classe, il calcule par observation : la longueur moyen­
ne des proies en mm, x, ; la variance de cette longueur, V, ; et la 
moyenne des poids, en mg, a.. La moyenne générale du poids 
total par estomac est a = � a.p., soit 26.7 mg, où P• = N./44. 
On obtient finalement Pi pour chaque classe par la formule p; = 
a.pi/a. (Voir Tableau Il.) 
Ce sont ces derniers paramètres qu'il emploie pour calculer 
les fractions WPC et BPC selon les équations (23) et (24). C'est-à­
dire que WPC = �.p/V. = 164 mm2; et que BPC est la variance 




Variables et paramètres employés par Roughgarden (1974) 
pour calculer la largeur de la niche chez le lézard 

















(N,) (X,) (V,) (a,) (p,) (p',) 
19,5 9 31,9 255 45,3 0,204 0,347 
17,5 11 30,l 201 33,4 0,250 0,313 
15,5 8 10,2 29 19,4 0,182 0,132 
13,5 10 14,4 41 22,9 0,227 0,195 
11,5 6 8,4 15 2,34 0,136 0,012 
Total 44 
Si l'on accepte ces formules et la manière dont les deux frac­
tions de la largeur de la niche sont calculées, l'on peut se livrer à 
toute une série de prévisions, qui permettent en principe de tester 
le modèle. La démarche est, ou paraît être expérimentale. Voyons 
trois « prédictions » . 
Tout d'abord, <h2 « measures the range of resources available 
to the species », aa2 «mesures the range of interphenotypic compe­
tition », et a,,2 « denotes the variance of an average individual's 
resource utilization curve ». Raisonnant sur la base d'une formule 
analogue à (5), Roughgarden indique la relation entre aa2 et au2 
par aa2 = 2 a,,2• 
« Prediction 1. - Along a transect of decreasing environ­
mental productivity but fixed species diversity (i.e., increa­
sing au2 and a;,,2 assumed to vary slightly relative to au2), the 
total niche width and the BPC fraction should decrease. 
Prediction 2. - Along a transect of decreasing numbers 
of competing species but fixed environmental productivity 
(i.e., increasing a,.2 and au2 assumed to vary slightly relative to 
ak2), the total niche width and the BPC fraction should in­
crease. 
Prediction 3. - Along a transect of decreasing producti­
vity and decreasing numbers of competing species such that 
increase in <Ju2 is offset by an increase in ak2, the total niche 
width should change little, while the BPC fraction should 
drop » (Roughgarden, 1974, p. 435). 
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Armés de telles prédictions, il appartiendrait maintenant aux 
écologistes de découvrir, sur le terrain, des situations correspon­
dant exactement aux trois cas énumérés ci-dessus, puis de mesu­
rer la largeur de la niche exactement comme Roughgarden, afin 
de pouvoir confirmer, ou infirmer, ses assertions ... 
Dans tout ce qui précède, il n'est question que de largeur de 
la niche dans une seule dimension. Y oshiyama et Roughgarden 
(1977) ont suggéré un modèle dans lequel la niche est conçue 





Figure 7. - La forme de la fonction d'utilisation des ressources (u(x,y)) lorsque 
la niche est hi-dimensionnelle (x,y). Les deux espèces sont sédentaires. Si D. 
et D, représentent les distances entre l'une et l'autre des deux espèces le long 
des deux axes x et y, le coefficient de concurrence est a.<D., D,) = 
a.CD .).a CD,) . 
D'après Yoshiyama et Roughgarden (1977). 
sation est semblable à celle déjà effectuée par MacArthur et Le­
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(25) 
Yoshiyama et Roughgarden (1977) analysent les conditions 
d'invasion d'une communauté de deux espèces par une troisième, 
lorsque la niche est à deux dimensions. Pour « tester » leur mo­
dèle, ils suggèrent d'étudier des communautés in natura et à l'état 
stationnaire. 
« An agenda for such a test is as follows : (1) identify a 
three-species guild ; (2) two of the species in the guild must 
have equal carrying capacities ; define these to be the resi­
dents ; (3) determine the invader-to-resident ratio of carrying 
capacitiies and the separation distance between residents ; 
(4) determine the position of the « invader » on the resource 
plane. If the model is valid, the invader should occur only 
in those regions of the appropriate invasibility space which 
allow stable three-species systems » (p. 117-118). 
Et si l'envahisseur ne se comportait pas selon la prévision du 
modèle ? Faut-il en déduire que le modèle n'est pas valable ? Non, 
pas forcément, car certaines des restrictions du modèle sont : les 
fonctions d'utilisation des ressources sont gaussiennes ; les fonc­
tions d'utilisations ne varient, d'une espèce à l'autre, que dans 
leur position dans l'espace à deux dimensions ; les axes des res­
sources sont indépendants ; le coefficient d'interactions a12 (for­
mule 25) dicte que les espèces soient présentes simultanément 
dans le plan des ressources. Si l'on relâche certaines, ou l'ensemble 
de ces restrictions, le test du modèle devra obligatoirement pren­
dre une autre forme. 
Il est donc évident, dans les deux exemples donnés plus haut 
sur la largeur de la niche, que les modèles en emploi courant ne 
peuvent fonctionner, mathématiquement, qu'avec des limitations 
strictes. Les prévisions que l'on peut extraire de l'exercice de mo­
délisation sont très précises, sont exprimées en termes spécifiques 
des paramètres des modèles, et semblent donc être traduisibles 
directement du monde des modèles au monde réel. L'effort de 
traduction est fait par certains modélisateurs (par exemple Rough­
garden). Mais une traduction pas trop littérale entraîne avec elle 
les nombreuses et sévères restrictions du ou des modèles : (1) for­
me précise (p. ex., gaussienne) de la fonction d'utilisation des res­
sources, (2) indépendance des axes (dimensions) de ]a niche, 
(3) état stationnaire de la communauté, (4) très petit nombre d'es­
pèces dans la communauté ( « guilde » ), (5) supposition que la 
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concurrence ne se produit que dans la (ou les) dimension(s) envi­
sagée(s), (6) supposition que la concurrence est le reflet de la pré­
sence simultanée des 2 ou n espèces de la communauté, etc. Au 
mieux, les paramètres de la largeur de la niche reflètent donc les 
potentialités du monde réel, mais, au mieux encore, ces mêmes 
paramètres ne sont interprétables (traduisibles) que littéralement 
et que dans le cadre du ou des modèles qui les a vu naître. Il ne 
peut donc s'agir que d'un monde fictif. En particulier : comment 
définir en pratique les dimensions de la niche, et, surtout, comment 
déterminer que plusieurs dimensions sont indépendantes les unes 
des autres ? Comment mesurer (définir) la forme de la courbe d'uti­
lisation des ressources ? Comment mesurer l'équilibre biologique 
d'une communauté naturelle ? Autant de questions sans réponse, 
et qui rendent en grande partie illusoire le passage direct des 
modèles au monde réel. 
2) MATRICE DE LA COMMUNAUTÉ 
Nous avons vu plus haut l'introduction et le développement 
de cette notion pour l'étude des communautés et pour l'analyse de 
la niche par Levins (1968), Vandermeer (1970, 1972a), et par May 
(1973). Il existe plusieurs tentatives d'application de la matrice de 
la communauté à des situations in natura ou quasi expérimen­
tales, par exemple celles de Levins, Pressick et Heatwole (1973) et 
de Culver (1974) à des communautés de fourmis, de Culver (1976) 
à des communautés d'invertébrés cavernicoles aquatiques, de Sei­
fert et Seifert (1976) à des communautés d'insectes vivant dans 
les bractées d'Heliconia, ou encore de Neill (1974) à des commu­
nautés expérimentales de petits crustacés. 
Passons en revue trois analyses, celles de Levins et al. (1973) 
et de Culver (1974) sur des communautés de fourmis, et celle de 
Seifert et Seifert (1976) sur les insectes coexistant dans les H e'lico­
nia. Je rappelle que le but de ces exercices est d'abord de mesurer 
in natura les paramètres suffisants de la niche, en particulier les 
valeurs a et la matrice de la communauté. Ceci fait, l'on peut en­
suite comparer les résultats obtenus avec certaines prévisions 
fournies par la théorie de la niche. Ces prévisions sont, en parti­
culier, le nombre d'espèces à l'état stationnaire dans la commu­
nauté étudiée, et le degré de chevauchement entre les diverses 
espèces de la dite communauté. Pour Levins et al. (1973, p. 469), la 
question est nette : « Is the partitioning of the environment suffi­
cient to account for the numbers of species that coexist? » Et ils 
continuent : « This is usually interpreted to mean, Can an array 
of species, with their known amount of overlap, reach a stable 
equilibri um ? » 
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11 n'est pas facile de dire ce qu'est une « communauté » de 
fourmis pour Levins et al. Le nombre total d'espèces dans la ré­
gion qu'ils ont étudiée est de 52 (Puerto Rico et îles adjacentes). 
« Communauté » semble être simplement la somme des espèces 
récoltées, ou observées, en un site donné, une station d'étude, ou 
une localité : 
« The diversity measure H, H = -p, � log p;, (sic ! doit 
être - � p, log p;,), where Pi is the frequency of species i in a 
collection, was calculated for 456 colonies in 7 macrohabitats 
(beach, croton-acacia stand, grassy field, coconut gro.ve, black 
mangrove forest, moist forest, sandy forest, and cactus) classified 
by nest sites (exposed soil, soil under rocks, logs on the ground, 
twigs) » (Levins et al., 1973, p. 468). La « communauté » semble 
donc être l'ensemble des espèces vivant dans l'un ou l'autre de 
ces biotopes. Mais Levins et al. ont aussi étudié des « communau­
tés » plus restreintes : 
« In addition, to study the diversity of foraging, baits were 
set out in 6 foraging-site microhabitats : bare soil, bare rock, 
leaves or fruit on the ground, logs on the ground, shrubs or grass, 
and tree trunks. Baits were observed for 24 hours, and tempera­
ture readings were taken in intervals of 2° F from 71° to 120° F » 
(Levins et al., 1973, p. 468). 
Sur la base de ce genre d'échantillonnage, Levins et al. cal­
culent ensuite la valeur moyenne d'a dans la matrice de la com­
munauté, et la covariance (voir Vandermeer, 1972a, et Tableau 1), 
ce qui leur permet de comparer le nombre d'espèces espéré avec 
le nombre observé. Pour ce qu'ils appellent la séparation par site 
de nidification, la matrice prévoit environ 3 espèces coexistant 
dans chaque macrohabitat (ils en observent en moyenne 7, 8). Pour 
la séparation par site de « foraging » (le genre de « foraging » 
n'est toutefois pas spécifié), la matrice prévoit 4-5 espèces dans 
chaque microhabitat (mais ils en observent en moyenne 8,5). En­
fin, pour la séparation de l'activité en fonction de la température, 
la matrice prévoit environ 7 espèces par microhabitat (ils en ob­
servent 8). 
Que faut-il faire de ce genre de résultat ? Il est clair qu'il n'y 
a pas toujours une bonne corrélation entre prévision et observa­
tion, mais que doit-on, ou peut-on, en déduire ? Que la matrice de 
la communauté n'est pas un bon modèle pour permettre ce genre 
de prévision, ou bien que la communauté est aberrante, et n'est 
pas en état d'équilibre ? 
Levins et al. (1973, p. 469), quant à eux suggèrent que le résultat 
de leur étude : 
« leads to the plausible conclusion that 
each species has its characteristic foraging niche - a subset 
of the diurnal period, foraging sites, and temperature condi-
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tians - which differentiates it from other species, that spe­
cies will survive in the community as long as they do not 
overlap too much with the existing array, and that the number 
of coexisting species is determined by the pattern of overlap 
of the niches, which is in turn determined by the biology of 
each constituent species ». 
Ce commentaire est analogue, mais au sujet de fourmis, à 
celui de MacArthur cité plus haut au sujet de la séparation entre 
deux espèces de pics du genre Dendrocopos aux U.S.A. On ne 
sait pas s'il faut prendre ces gens au sérieux, ou bien simplement 
conclure qu'il vaudrait mieux, pour tout le monde, qu'ils restent 
chez eux plutôt que de prétendre faire de l'écologie de terrain. 
Le travail de Culver (1974) a en partie pour but d'analyser 
la concurrence entre espèces de fourmis dans certaines « commu­
nautés» insulaires (Puerto Rico, Saint-John) et continentales (West 
Virginia, U.S.A.), indiquées dans le Tableau III. II semble que 
Culver conçoive une « communauté » comme l'agrégation des 
espèces vivant dans un habitat, car il parle de « litter commu-
TABLEAU III 
Parametres de la matrice de la communauté, 
nombre d'especes observé et nombre d'especes espéré 













Porto Rico, pré ; déc. 1972 0,69 -0,045 3 12 -9 
.. 
St-John, mangrove ; déc. 1971 0,64 +0,005 4 8 - 4 
St-John, mangrove ; avril 1972 0,41 +0,0343 4 5 - 1
Continent 
W. Virginia, ancienne cour, 
av:ril 1972 0,27 +0,0216 6 10 - 4
W. Virginia, ancienne cour, 
août 1972 0,18 +0,0286 7 10 - 3  
W. Virginia, ancienne cour, 
juin 1973 0,22 +0,014 7 15 -8 
W. Virginia, ancienne cour, 
août 1973 0,27 +0,013 6 16 -10 
Diff. moyenne -5,57 
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nity », ou de « populations in grassy areas ». La définition de 
« communauté » de Culver semble être dépendante de l'habitat, 
comme dans le travail de Levins et al., et il n'est pas évident que 
l'on soit autorisé à faire, sans ajustements, des comparaisons telles 
qu'elles sont résumées dans le Tableau III. 
Quoi qu'il en soit, on remarque des différences, parfois im­
portantes, toutes négatives, entre nombre d'espèces observés et 
espérés dans chacune des « communautés » étudiées (colonne de 
droite du Tableau Ill). Culver (1974, p. 984) ne manque pas de 
relever cette différence, et l'attribue peut-être aux suppositions 
inhérentes au modèle de la matrice de la communauté. Mais, dit-il, 
il existe peut-être également une raison biologicrue qui pourrait 
expliquer cette déviation : l'agression interspécifique. Culver 
tente alors de démontrer ce postulat, et conclut que l'agression 
diminue la diversité spécifique. 
Que devons-nous faire cette fois-ci ? Est-ce que le modèle a 
permis de mettre en évidence un phénomène biologique impor­
tant, qui serait resté caché si l'on n'avait pas mesuré la matrice 
de la communauté ? Je ne le pense pas : seule une étude détaillée 
sur le terrain, effectuée pendant plusieurs années à chaque saison 
aurait permis (permettra peut-être) de déceler des différences 
entre l'agression relative entre espèces de fourmis dans divers mi­
lieux, insulaires et con tinen taux. 
L'analyse de Culver (comme celle de Levins et al., d'ailleurs) 
nous montre qu'il est possible d'estimer, d'après étude in natura, 
certains des paramètres suffisants de la théorie de la niche, ce 
qui est peut-être déjà beaucoup, mais ce qui ne résout rien en ce 
qui concerne la valeur de cette théorie ou la signification de ces 
mesures. Tout ce que l'on peut dire, une fois de plus, est que la 
niche varie selon les espèces, selon les milieux, et selon que ceux­
ci sont insulaires ou continentaux. Nous n'avons rien appris de 
nouveau. 
Seifert et Seifert (1976), pour leur part, ont étudié un système 
écologique fascinant : la «communauté» d'espèces insectes 
vivant dans les bractées de deux espèces de Musacées de Costa 
Rica, H eliconia wagneriana et H eliconia imbricata. La première 
espèce d'Heliconia fleurit dès le début de la saison sèche, vers la 
fin décembre, et jusqu'à la fin avril, peu avant la saison des pluies. 
Heliconia imbricata, par contre, fleurit pendant la saison des 
pluies entre juin et septembre, bien que la majorité des fleurs 
soient synchrones en juin, et qu'il n'y ait que peu de floraison par 
la suite. 
Les insectes qui composent ces communautés sont deux es­
pèces de Coléoptères (une espèce de Chrysomélide, une d'Hydro­
philide), et quatre espèces de diptères (deux de Syrphides, une de 
Stratiomyide, une de Richardiide). Ces insectes se nourrissent de 
différentes parties des Heliconia ; certaines de ces espèces occu-
- 412 -
pent les H eliconia à l'état larvaire et adulte, d'autres à l'état 
adulte seulement, ou à l'état larvaire seulement. 
Pour Seifert et Seifert, il semble que la « communauté » soit 
le nombre d'espèces vivant dans une plante d'Heliconia sp. Dans 
ce cas, chaque plante constitue en quelque sorte une expérience 
unique, naturelle, que Seifert et Seifert ont, de plus, manipulée en 
recouvrant un certain nombre de bourgeons de fleurs par un sac 
en plastique, empêchant ainsi immigration et oviposition. Après 
un certain laps de temps, les sacs furent enlevés, et diverses den­
sités des espèces d'insectes mentionnées plus haut furent intro­
duites. Il leur a donc été possible d'étudier directement les effets 
concurrentiels entre les diverses espèces présentes dans chacune 
des fleurs. 
En dépit de l'ingéniosité des auteurs, il convient de noter ici 
une particularité biologique du système (ou du modèle expéri­
mental), qui réduit, à mon avis, la valeur de toute l'étude, et 
ajoute une autre dimension limitant l'interprétation, à celle déjà 
donnée par l'emploi de la matrice de la communauté. En effet, 
pour Heliconia wagneriana, la durée totale de « vie » d'une inflo­
rescence est de 11-13 semaines, après quoi elle pourrit ; pour H. 
imbricata, la durée totale est d'environ 11 semaines, mais l'inflo­
rescence commence à pourrir bien avant. Ces communautés d'in­
sectes vivant dans les Heliconia sont donc de très courte durée, 
et elles se renouvellent très souvent. Il est possible de dire, sans en 
savoir davantage, que quelle que soit l'intensité de la concurrence 
au sein de chaque « communauté », donc d'inflorescence, le 
système, en tant que communauté, ne peut être que très «instable», 
et il faut y admettre un élément aléatoire important. 
Seifert et Seifert calculent les valeurs d'a et les valeurs de À 
(racines ou valeurs propres) dans la matrice. Tout d'abord, ils 
trouvent que les valeurs moyennes des a sont négatives, « indica­
ting the symbiotic nature of these communities » (p. 472). Ensuite, 
ils trouvent que « Both positive and negative real eigenvalues ( ... ) 
exist for the Jacobian matrix associated with the H. imbricata 
best estimate » (p. 477), suggérant donc l'instabilité (voir plus haut 
les remarques de Lo&a, 1934). 
Que conclure de ces résultats ? D'une part, qu'il n'est peut­
être pas raisonnable de croire qu'il existe des effets symbiotiques 
dans une communauté lorsque l'on « démontre » qu'elle n'est pas 
en état d'équilibre. En effet, selon le modèle du type Volterra, 
le signe des coefficients a donne des indications sur le sens des 
interactions, mais on n'est pas en droit de le déduire en dehors 
du modèle. D'ailleurs, je ne vois pas bien, d'après les résultats de 
Seifert et Seifert, comment ils peuvent justifier, empiriquement, la 
conclusion qu'il y a symbiose ! Ils le démontrent seulement par le 
truchement des valeurs négatives d'a, mais ce n'est pas une justifi­
cation suffisante. 
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D'autre part, la conclusion que la « communauté » n'est pas 
en équilibre semblait prévue bien avant la présentation des résul­
tats de calcul de la matrice et des parties réelles négatives ou 
positives des valeurs À. Le fait même de la volatilité du système 
biologique le suggérait. A-t-on cependant confirmation a poste­
riori ? Cela semble douteux, car l'on doit une fois de plus se méfier 
de la sagesse de faire une stricte équivalence entre « stabilité » 
d'un système mathématique (la matrice), et « stabilité » d'un sys­
tème naturel ou expérimental (voir la discussion de Botkin et 
Sobel, 1975). 
Que conclure, dans l'ensemble, de ces comparaisons entre mo­
dèles et monde réel, de ces tentatives d'application et de ces ef­
forts de mesure, in natura, des paramètres de la matrice de la 
communauté ? Cette matrice est, rappelons-le, l'abstraction d'une 
communauté à l'état stationnaire (mathématiquement), commu­
nauté composée d'un petit nombre d'espèces dont les interactions 
sont idéalisées, en quelque sorte stylisées, pour les besoins de la 
démarche de modélisation. Il ne peut donc s'agir que de para­
mètres d'un monde fictif, même s'il existe dans la nature des 
communautés n'ayant que peu d'espèces, dont les interactions 
sont très simples, et dont la durée dans le temps (brève) et la repré­
sentation spatiale (petite) sont telles que ces communautés puissent 
être considérées comme persistantes pendant la durée de leur 
étude. 
V. - DISCUSSION 
Je pense qu'il sera suffisant de faire une liste de certains 
points qui me semblent particulièrement saillants, afin de souli­
gner les éléments principaux déjà apparus dans les pages qui pré­
cèdent. 
1. Tout d'abord, il n'y a aucun doute que les modèles mathé­
matiques sont indispensables en écologie : je suis en cela en plein 
accord avec des auteurs comme Margalef (1973) et Lebreton et 
Isenmann (1976, p. 529). Margalef parle pour tous ceux qui font 
des modèles généraux, et Lebreton et Isenmann pour ceux qui 
élaborent des modèles plus spécifiques destinés à résoudre des 
questions relativement précises, bien que d'intérêt général. 
2. D'autre part, il est évident que le travail expérimental ou 
de terrain, mené dans le but de vérifier le bien-fondé de certains 
modèles, est également indispensable. Trop souvent, les modéli­
sateurs négligent entièrement le terrain, ou ne prennent que quel­
ques mesures. Mais trop souvent aussi, les écologistes de terrain 
ne prennent pas assez de temps pour lire les travaux des théori­
ciens, et ainsi ne se rendent pas toujours bien compte de ce que 
font ces derniers. Tous les deux sont clairement fautifs. 
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3. A la question : La niche des modélisateurs représente-t-elle 
les paramètres d'un monde réel ou d'un univers fictif, il faut ré­
pondre sans hésitation : d'un monde fictif. Mais il faut bien sûr 
ajouter qu'il ne peut pas en être autrement (cf. Vandermeer, 
1972b). Les paramètres des modèles composant la théorie de la 
niche ou la théorie de la concurrence ne peuvent pas vraiment 
être mesurés dans la nature ou au laboratoire. Au mieux, ils peu­
vent (à la rigueur) être estimés. On ne peut donc pas appliquer 
directement une équation du type Volterra à un système naturel 
ou expérimental. Comme l'on dit Vandermeer (1972b, p. 125) et 
Neill (1974, p. 406), l'écologiste de terrain ne peut pas évaluer le 
dynamisme des interactions entre espèces sans perturber lui-même 
le système, puis attendre pour voir ce qui va se passer. Aussi les 
expériences adéquates ne peuvent-elles prendre en compte que 
des systèmes (communautés) très simples (ce qu'ont tenté de faire 
Seifert et Seifert, 1976, et Neill, 1974). D'autre part, il faut s'inter­
roger sur le sens à donner au terme « perturbation » dans des 
écosystèmes « non-perturbés» par l'homme (perturbations dues au 
feu, aux variations de climat, etc. ; voir Botkin et Sobel, 1975). 
En dépit des remarques qui précèdent, il convient de signaler que 
Wiegert (1974) a récemment proposé des équations qu'il appelle 
« réalistes » dans un modèle « [which] utilizes parameters with 
precise biological definitions that can be measured by appropriate 
observation and experimentation » (p. 541). Ce serait un miracle ! 
4. Pour réconcilier modélisateurs et écologistes de terrain il
faut réaliser : 
(a) que seul le travail de terrain à long terme peut engen­
drer des données suffisantes pour estimer les fluctuations d'un 
système « naturel » ; les efforts de Roughgarden, Levins et al., 
Culver, Seifert et Seifert, et d'autres, sont certainement méri­
toires mais hélas totalement insuffisants pour placer les para­
mètres des modèles dans un contexte naturel (sinon réel). De 
même, les efforts d'Ulfstrand (1976 ; Ulfstrand et Nilsson, 1976) 
et de Cody et 'Valter (1976) paraissent prématurés; 
(b) que l'histoire évolutive d'un système écologique (ce 
que l'on appelle, à tort d'ailleurs, evolutionary lime, contrasté 
à ecological lime) doit être prise en considération (voir par 
exemple les systèmes cités par Botkin et Sahel, 1975, dans leur 
analyse des diverses notions sous-entendues par le terme 
vague de stabilité) ; 
(c) que l'équilibre (état stationnaire) d'un modèle mathé­
matique et l'équilibre (stabilité) d'une communauté naturelle 
ne sont pas équivalents ; leur comparaison stricte est donc 
futile. Botkin et Sobel (1975) suggèrent que la « stabilité sta­
tique » est une notion inapplicable à l'étude des écosystèmes 
(voir aussi Lewontin, 1969, sur la notion de stabilité) ; 
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(d) que les écosystèmes naturels sont ouverts (et pas des 
microcosmes) et structurés en niveaux trophiques ; par consé­
quent les interactions entre espèces sont non seulement 
complexes, mais, sous l'angle de la modélisation, elles sont 
plus compliqués que les interactions de premier ordre, seules 
envisagées dans les équations dérivées des modèles de Vol­
terra et Lotka ; 
(e) que les modèles de Volterra et de ses continuateurs 
ne sont pas les seuls qui puissent être employés à modéliser 
la niche, et qu'il faut commencer de développer d'autres ap­
proches (voir par exemple Maguire, 1973, 1976) ; il ne faut 
pas croire, comme semblent le faire certains modélisateurs 
prétentieux, qu'ils détiennent les secrets de l'écologie (ainsi 
May, 1973, p. 174, qui n'hésite pas à affirmer : « Although 
these models are admittedly grossly oversimplified, it may be 
remembered that the crudities of Bohr's hydrogen atom were 
a useful start toward understanding the complications of mo­
lecular spectra » ; pense-t-il être, ou espère-t-il devenir, le 
futur Niels Bohr de l'écologie ?) ; certains des truismes posés 
comme d'importantes découvertes par des modélisateurs in­
fluents révèlent que nous avons tous nos faiblesses, et qu'une 
certaine humilité est de rigueur. Certains modélisateurs tra­
vaillent dans un univers abstrait si raréfié que leur œuvre 
m'apparaît comme un exercice purement mathématique, sans 
application quelconque au monde réel (e.g. Lin et Kahn, 
1977 a, b ; Samuelson, 1974 ; Jorné, 1977) ; 
(f) que la notion hutchinsonienne de niche (espace multi­
dimensionnel) est, certes, heuristique, mais qu'elle n'est pas 
la seule qui existe ou qui puisse se prêter à modélisation. 
Schoener (1974), dans un article de revue dont la lecture est 
par ailleurs stimulante, semble accepter, comme un fait acquis, 
la dimensionnalité de la niche. Il faudrait, peut-être, repenser 
la niche dans un univers fictif différent. D'autre part, il y a 
souvent confusion entre plusieurs notions voisines (voir par 
exemple la discussion de Whittaker et al., 1973, sur les termes 
« niches », « habitat » et « écotope » ) , et les paramètres dits 
suffisants de la niche peuvent être définis de plusieurs ma­
nières. 
5. Je pense qu'il faut se poser une question dont l'impact 
pourrait être important. Le concept de niche discuté dans cet 
article repose sur la concurrence, la modélisation de la niche 
dépend de la concurrence, et les essais de mesure de paramètres 
in natura sont dirigés vers un but spécifique : celui de la quantifi­
cation de la concurrence. Les modélisateurs dont nous avons cité 
les travaux travaillent dans un univers dominé, voire structuré, 
par l'importance fondamentale de la notion de compétition. Par­
fois, il semble même qu'ils font de la compétition un demi-dieu de 
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l'écologie. « The major purpose of resource-partitioning studies 
is to analyze the limits interspecific competition places on the 
number of species that can stably coexist », nous dit Schoener 
(1974, p. 27). Pour être juste, il faut noter aussi que des évolution­
nistes non-modélisateurs travaillent dans un monde où la concur­
rence joue un rôle immense (voir Darlington, 1972, p. 3154). Mais 
est-ce que les communautés sont bel et bien structurées par, 
grâce à, ou à cause de la compétition ? (1) Ou bien est-ce que ce 
point de vue est vicié par la définition même de communauté ? 
Qu'est-ce donc qu'une communauté ? Sans nier la signification, 
ni, encore moins, la réalité de la concurrence, ne serait-il pas 
profitable de modéliser les systèmes écologiques en axant les para­
mètres sur d'autres notions que la concurrence ? (On me répondra 
que c'est déjà fait puisque l'on modélise les écosystèmes sous 
l'angle des rapports trophiques). 
6. Il faut faire un effort considérable pour éviter l'écueil du 
finalisme, qui semble guetter certains des modélisateurs de la 
niche. Un exemple : « ... Sizes are staggered in space so as to 
mininùze resource overlap between species. The way the lizards 
solved the awkward problem of balancing heavy animais on thin 
perches was to evolve elongated body form and short-femured 
limbs » (Schoener, 1974, p. 32, parlant des Anolis de la Jamaïque). 
Ayala (1968, pp. 212-221) a récemment abordé les problèmes de 
ce qu'il appelle « teleology » en biologie. 
7. A ceux qui pensent que, la niche étant une notion floue, il 
est donc inutile d'étudier sa modélisation, je répondrai qu'une 
analogie existe entre la notion d'espèce dite biologique et la notion 
de niche dite multi-dimensionnelle : ni l'une ni l'autre de ces 
notions n'est définissable de manière qui plaise à tous, mais tou­
tes les deux possèdent une valeur heuristique ; ces notions nous 
forcent donc, non seulement à penser, mais encore à penser clai­
rement et surtout logiquement, que ce soit pour prouver qu'elles 
sont valables, ou pour démontrer qu'elles ne valent rien, ce qu'a 
fait d'ailleurs Peters (1976, pp. 5-7), qui suggère que la théorie 
de la niche hutchinsonienne, n'est qu'une « tautologie ». 
VI. -RESUME 
La niche dite multidimensionnelle de certains modélisateurs 
actuels est une notion empruntée à Hutchinson (1958), qui est 
véritablement à la source d'une école de pensée influente dont les 
1. Les remaTques critiques de Wiens (1977) et de Simberloff (1979), bien 
qu'elles ne puissent être résumées ici, sont pertinentes à cette question. Ces deux 
auteurs suggèrent qu'il n'est pas si facile_ de mettre en évidence la concurrence 
entre espèces dans les communautés. Kroes (1977), d'autre ,part, pense que le 
" principle of competitive exclusion " n'est, en fait, qu'une "possibilitg of compe­
titive exclusion". 
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principaux architectes sont MacArthur, Levins, et, plus récem­
ment, May, Roughgarden, et Vandermeer, auteurs dont les tra­
vaux sont analysés de façon critique dans cet article, et d'autres, 
comme Schoener, Cody et Levin, dont les articles sont seulement 
cités. Dans l'optique de ces modellisateurs la concurrence inter­
spécifique est le phénomène le plus important parmi ceux qui 
peuvent, en principe, régir la structure des communautés. La zone 
et le degré de chevauchement spatial entre concurrents le long 
d'une, ou de plusieurs, dimensions de leurs niches, sont les indi­
cateurs clé de la concurrence. 
Les modèles employés sont dérivés de ceux proposés par les 
pionniers Lotka, Volterra et Kostitzin entre 1920 et 1940. La tech­
nique de modélisation et la démarche scientifique de certains 
modélisateurs modernes ne diffèrent que par des détails de celles 
de ces auteurs classiques. Ce qui diffère, c'est l'affirmation des 
modélisateurs contemporains, que la compétition est le moteur de 
l'évolution des communautés. L'effort de modélisation n'est pas 
dirigé à vérifier le bien-fondé de ce postulat, mais à construire 
davantage de modèles basés sur ce « fait ». Par conséquent, le 
travail des modélisateurs consiste à définir les « paramètres suf­
fisants » de la théorie de la niche, cette dernière étant une des­
cription mathématique et graphique du partage de l'espace par 
les espèces, en général peu nombreuses, constituant une « commu­
nauté », ou une « guilde ». 
Ces paramètres, à en croire Levins, sont : niche breadth, niche 
dimension, niche overlap, et community matrix. Deux éléments 
fondamentaux de la théorie de la niche sont la forme de la fonc­
tion d'utilisation des ressources du milieu, et la définition des 
coefficients de compétition (a). Un effort considérable semble fait 
à l'heure actuelle pour mesurer, dans des communautés naturelles 
ou quasi expérimentales, les coefficients d'interaction entre es­
pèces, et pour calculer la matrice de la communauté, dans le but 
apparent, et naïf, de transposer directement les modèles à la 
nature. 
Ces mesures de terrain sont comparées aux prévisions four­
nies par la théorie de la niche, mais ces comparaisons ne pré­
sentent qu'une valeur très limitée, à cause des difficultés de me­
sure, certes, mais, surtout de l'impossibilité d'appliquer les cri­
tères de stabilité mathématique, requis par les modèles, à des 
systèmes naturels. D'autres problèmes surgissent, inhérents au 
manque de précision dans la définition de certaines notions (niche 
breadth ; niche dimension ; grain du milieu ; ressource ; variance 
du milieu). Mais le problème le plus sérieux, peut-être, est le 
dogmatisme de l'actuelle théorie de la niche, qui repose sur le 
rôle-clé de la concurrence dans l'architecture des peuplements. 
Or ce rôle, ne l'oublions pas, et sans mettre en doute la réalité 
même de la concurrence, n'est encore qu'une possibilité. 
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VII. - SUMMARY 
Hutchinson's (1958) multi-dimensional niche concept is at the 
root of most current efforts and attempts to model the dynamics 
of communities. The main architects o.f this influential school 
of thought in modern ecology are MacArthur, Levins, and more 
recently May, Roughgarden, and Vandermeer, among authors 
critically reviewed in this paper, and others like Schoener, Cady, 
and Levin among authors whose work is cited but not reviewed 
here. Interspecific competition is the single most important phe­
nomenon to affect and mold the structure of community according 
to ecologists who make such models at present. The region and 
amount of spatial overlap between competitors along one or more 
of the dimensions of the niche (the so-called resource axes) are 
the key indicator of competition. 
The models in use today are derived from those of pioneers 
like Lotka, Volterra and Kostitzin who worked between 1920 and 
1940. The modeling technique and the scientific world view of 
modern modelers diff er very little from those of the classic theore­
ticians. What does differ, however, is the assertion of present-day 
modelers that competition is the motor of community evolution. 
The model-making effort is not orientated toward testing this 
assertion, but instead toward building more models based on this 
" fact ". Consequently, the work of modelers consists in defining 
and specifying the " sufficient parameters " of the theory of the 
niche, that theory being a mathematical and graphical descrip­
tion of how a few species coexisting in a " community " or in a 
" guild " subdivide their resources. 
According to Levins, the sufficient parameters are niche 
breadth, niche dimension, niche overlap, and community matrix. 
Two major elements of niche theory are the form of the resource 
utilisation fonction, and the definition of the competition coeffi­
cients (a's). A considerable effort is made today to estimate these 
coefficients and to calculate the community matrix in natural or 
quasi-experimental situations, in the apparent and naïve goal of 
directly transposing models into nature. 
These field measurements are compared to predictions deri­
ved from the theory of the niche, but these comparisons are only 
of very limited value because of the intrinsic difficulties of taking 
the measurements. Also, it is not possible to apply the criteria 
of mathematical stability required by the models to natural sys­
tems. Other problems involve the lack of precision in the curren­
tly used definition of several concepts (niche breadth ; niche di­
mension ; environmental grain ; resource ; environmental va­
riance). However the most significant problem seems to be the 
dogmatism implicit throughout the modern theory of the niche. 
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This theory rests on the key role of competition in community 
structure. But we should not forget that this role is still only a 
possibility, even though the reality of competition itself cannot 
be doubted. 
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